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Szerencsésnek mondhatja magát az a kutató, akinek kutatási témája gyakorlati 
vonatkozású, ám egyidejűleg alapkutatás szempontjából izgalmas biológiai rendszerhez 
kapcsolódik. Az élőlények kölcsönhatásain alapuló specializált, mutualisztikus biológiai 
rendszerek némelyikének analíziséről ez elmondható. Doktori munkám kapcsán 
lehetőségem nyílt entomopatogén fonalférgekkel szimbiózisban élő entomopatogén 
baktériumok kölcsönhatásaival foglalkozni. Munkám során néhány olyan kérdés 
megválaszolására kíséreltem meg választ adni, amelyek a mutualizmus, ko-speciáció és 
ko-evolúció problémakörébe tartoznak. Számomra talán ennél is érdekesebbek voltak 
azok a részben gyakorlati vonatkozású kutatások, amelyek az entomopatogén 
baktériumok által termelt antibiotikumokra irányulnak. Korábban ugyanis klinikai 
laboratóriumban humán patogén baktériumokkal foglalkoztam.  
Témavezetőm laboratóriumában megismerkedhettem olyan antibiotikum 
termelő baktériumokkal, melynek hatás-sprektuma eltér a klinikai gyakorlatban 
alkalmazottakétól, s ezért lehetőségeket kínálnak multi-rezisztens patogénekkel 
szembeni küzdelemben. Erre nem csupán a klinikai gyakorlatban, hanem a fenntartható 
mezőgazdaság fontos elemét jelentő integrált növényvédelemben – ezen belül a 
biológiai növényvédelemben - is komoly igény van. Amennyiben erre lehetőségem 
nyílik ismét klinikai laboratóriumban dolgozni, kísérleti munkám tapasztalatait a 
későbbiekben humán patogénekkel kapcsolatban szeretném kamatoztatni. 
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1.1. A vizsgálatok tárgyául szolgáló háromkomponensű (EPB, 
fonalféreg, rovar) mutualisztikus rendszer bemutatása 
Különböző taxonómiai helyzetű élőlények között különféle kapcsolatok 
jöhetnek létre. Gyűjtőnéven: mutualizmus. Mutualizmusról akkor beszélhetünk, ha 
különböző taxonómiai helyzetű élőlények egymással többé-kevésbé függő kapcsolatban 
állnak, s stabil rendszert alkotnak. Kétkomponensű mutualisztikus rendszerekben a 
kapcsolat leggyakrabban csak az egyik fél számára előnyös. Ilyen a kapcsolat, amikor 
két organizmus egyike a táplálék-fogyasztó (predátor), a másik az elfogyasztandó 
táplálék. Egyoldalú a gazda – patogén és a gazda - parazita (parazitizmus) kapcsolat is. 
Alapkutatás szempontjából különösen izgalmas rendszerek azok, amelyekben a 
mutualizmusból származó előnyök kölcsönösek, hiszen ilyenkor kölcsönös a felismerés 
a kapcsolat kialakulásának kulcseleme, s ebben meghatározó szerepet kell 
tulajdonítanunk speciális interaktív jelrendszereknek. Az ilyen kapcsolatok gyűjtőneve: 
szimbiózis. A szimbiotikus partner-kapcsolatok részleteinek feltárása nemcsak 
klasszikus, hanem molekuláris biológiai szempontból is izgalmas, hiszen a kölcsönös 
felismerés mechanizmus aligha lehet más, mint valamilyenfajta jel-átvitel, szignál-
transzdukció.  
A rovar- entomopatogén fonalféreg (nematoda a továbbiakban: EPN) kapcsolat 
értékelhető zsákmány- predátor vagy gazda- parazita kapcsolatként egyaránt. 
Ugyanakkor a rovarpatogén nematodák kapcsolata a bélcsövükben élő, majd onnan a 
fertőzött rovar szervezetében kiszabaduló entomopatogén baktériumokkal 
(továbbiakban: EPB): szimbiózis. Az esetek döntő többségében obligát és nem 
fakultatív szimbiózisról van szó, mert a baktérium a patogén. A patogenezis szakaszai: a 
nematoda behatolása, a rovar immun-rendszerének hatástalanítása, az EPB kibocsájtása 
a testüregbe, a rovarszövetek baktériumok általi kolonizációja, nematodák rovarban 
történő reprodukciója, a kolonizált kadáver monoxenitásának biztosítása a baktériumok 
által termelt antimikrobiális hatású anyagok segítségével. A gyakorlatban mindez azt 
jelenti, hogy baktériumok virulencia-faktorai – elsősorban exoproteázok – 
hatástalanítják az immunfehérjéket, a toxinok pedig elpusztítják a rovart. A 
rovarszövetek a fonalférgek számára emészthetetlenek, a baktériumok konvertálják 
azokat a rovar számára hasznosíthatóvá. Más szavakkal: a rovar baktériumok által 
„előemésztett” szövetei (pontosabban: maguk a baktériumok) jelentik a propagáló 
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fonalféreg-populáció táplálékát. Az elpusztult rovar kadáverét ily módon totálisan 
kolonizálja a nematoda-baktérium szimbiotikus komplex. A monoxenitás fennmaradása 
létfontosságú a szimbiotikus komplex számára s a talaj polixénikus viszonyai között: ezt 
a baktériumok által termelt antimikrobiális hatású anyagok (továbbiakban: 
antibiotikumok) biztosítják. Az elmondottak alapján nyilvánvaló, hogy a szimbiózis a 
rovar szempontjából obligát. Hasonlóképpen az a baktérium szempontjából is, mert a 
nematoda, mint vektor közvetítése nélkül a baktérium nem juthatna be a rovar 
szervezetébe. 
A kutató számára különösen vonzó, hogy a szimbiózis a prokariota és az 
eukariota partner szempontjából szigorúan faj-specifikus, (sőt: még ennél is szigorúbban 
szabályozott: törzs-specifikus). Mivel a taxonómiai kategóriák a szakirodalomban 
változnak, disszertációmban a „taxon-specifikus” jelzőt használom a továbbiakban, mert 
ez viszont változatlan. A szimbiotikus kapcsolat mindkét oldalról genetikailag 
meghatározott. A genetikai szabályozás részleteinek felderítése korábban nem ismert 
szabályozási mechanizmusok megismerésének lehetőségével kecsegtet. 
Disszertációm tárgya a fentiekben bemutatott háromkomponensű 
mutualisztikus biológia rendszer. Kutatásaim célja az EPN/EPB szimbiotikus 
kapcsolatok jobb megismerése, valamint néhány, a gyakorlat szempontjából 
perspektivikusnak látszó EPB antibiotikum felhasználási lehetőségének keresése. 
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2. A DISSZERTÁCIÓ TÁRGYA, CÉLKITŰZÉSEI 
2.1. A dolgozat tárgya 
A vizsgálatom tárgyául szolgáló háromkomponensű (entomopatogén 
baktérium, fonalféreg, rovar) mutualisztikus rendszer, amelyben entomopatogén 
nematodák és baktériumok között obligát szimbiózis létesült az evolúció során. 
Disszertációmban ennek a rendszerek két aspektusával foglalkozom. A Heterorhabditis 
(nematoda) / Photorhabdus (baktérium) szimbiotikus komplexek gnotobiológiai 
analízisével a partner- specifitás határait kívántam megállapítani. Entomopatogén 
baktériumok által termelt antibiotikum vizsgálata során elsősorban az érdekel, hogy mi 
a reális esély arra, hogy ezek az antibiotikumok egyszer a gyógyászat, állatgyógyászat 
vagy a növényvédelemben hasznosuljanak. 
2.2. A téma indoklása, racionalitása 
A természetben egyedülálló az a fajta szimbiózis, amely entomopatogén 
baktériumok és nematodák között kialakult az evolúció során. Ennek az intenzíven 
kutatott területnek egyik viszonylag „szabadon” hagyott „mezsgyéje” annak feltárása, 
hogy valóban beszélhetünk-e ko-speciációról EPN/EPB relációban, s ha igen, akkor 
milyen mechanizmus szerint megy végbe. Ennek a munkának első lépése az, amiről 
disszertációmban beszámolok: a szimbiotikus rendszer gnotobiológiai feltárása révén 
definiálni a “taxon-specifitás határait, s eldönteni, hogy a ma létező komplexek tényleg 
ko-speciáció eredményei-e? A Heterorhabditis /Photorhabdus rendszert azért 
választottam, mert ott a „taxon specifitás” sokkal inkább egyértelmű. Axenikus 
Heterorhabditis egyáltalában nem nő (Fodor és Vanfleteren, nem-közölt adatok), 
idegen szimbiontán pedig ivaréretté sem fejlődnek az állatok. Ezen kívül a 
laboratóriumunkban kifejlesztett ENGM médium, amelyet évek óta használunk, de 
csak az idén közöltük (Fodor et al, 2010) lehetővé tette, hogy reprodukálható 
eredményeket produkáljunk. Az antibiotikumokkal kapcsolatos kutatásaimat nem a 
Photorhabdus, hanem a két Xenorhabdus fajjal kapcsolatban végeztem, mert 
kísérleteimben meggyőződtem arról, hogy ezek antibiotikumai hatékonyabbak. 
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Antibiotikum kutatásimból jelent meg elsőszerzős és társszerzős cikkem 
referált folyóiratban. A téma racionalitásához támasztja alá, hogy Egyetemünkön 
1991-2010 között az EPN/EPB kutatások hangsúlyosak voltak, a Genetika és a 
Biokémia Tanszékek sikeres kooperációja révén. E témakörből doktorált Lengyel 
Katalin, Marokházi Judit, Pamjav Horolma, Szállás Emília, Völgyi Antónia, Dimitra 
Triga és Ghazala Furgani, az ELTE-n, Lucskai Attila pedig a Pannon Egyetemen 
keszthelyi Georgikon Karán. 
2.3. Célkitűzések 
2.3.1. Gnotobiológiai kísérletek a partner- specifitás határainak 
megállapítására 
Azt kívántam megvizsgálni, hogy vajon: 
A.) Kicserélhetőek-e kölcsönösen és korlátlanul az egyes EPN fajok bakteriális 
szimbiontái egymással, vagy sem?   
B.) A kozmopolita H. bacteriophora faj különböző földrajzi eredetű törzseinek 
szimbiontái konspecifikusak-e vagy sem, és kölcsönösen kicserélhetőek e, 
vagy sem? 
C.) Az Európa és Észak-Amerika hűvösebb északi részein honos H. megidis EPN 
faj taxonómiailag bizonyítottan különböző szimbiontái kicserélhetőek-e, vagy 
sem? 
D.) Más, nem-kozmopolita EPN fajok eltérő földrajzi eredetű törzseinek 
szimbiontái kölcsönösen felcserélhetőek-e egymással, vagy sem? 
E.) Eredményeim alátámasztják-e vagy sem az eukariota Heterorhabditis és a 
prokariota Photorhabdus ko-speciációjának elméletétét? 
2.3.2.  A fázis-variánsok problematikája: 
A primer- szekunder átalakulás irreverzibilis, és szorosan összefügg a 
szimbiotikus képességgel is és az antibiotikum termeléssel is. Különlegesen 




2.3.3. EPB törzsek antimikrobiális potenciáljának összehasonlítása, a 
leghatékonyabb antibiotikum-termelő törzsek jellemzése: 
Laboratóriumunk törzsgyűjteményének összehasonlítása alapján 
kiválasztottam a leghatékonyabbnak bizonyult törzseket, s ezekkel végeztem további 
vizsgálatokat, elsősorban az ipari és mezőgazdasági alkalmazási lehetőségek szem 
előtt tartásával. 
A természetben egyedülálló az a fajta szimbiózis, amely entomopatogén 
baktériumok és nematodák között kialakult az evolúció során. Ennek az intenzíven 
kutatott területnek egyik viszonylag „szabadon” hagyott „mezsgyéje” annak feltárása, 
hogy valóban beszélhetünk-e ko-speciációról EPN/EPB relációban, s ha igen, akkor a 
milyen mechanizmus szerint megy végbe. Ennek a munkának első lépése, amiről 
disszertációmban beszámolok: a szimbiotikus rendszer gnotobiológiai feltárása révén 
definiálni a “taxon-specifitás határait, s eldönteni, hogy a ma létező komplexek 
tényleg ko-speciáció eredményei-e. A Heterorhabditis /Photorhabdus rendszert azért 
választottam, mert ott a „taxon specifitás” sokkal inkább egyértelmű. Axenikus 
Heterorhabditis egyáltalában nem nő sem in vitro, sem in vivo (Fodor és Vanfleteren, 
nem-közölt adatok), idegen szimbiontán pedig ivaréretté sem fejlődnek az állatok. A 
laboratóriumunkban kifejlesztett ENGM médium lehetővé tette, hogy reprodukálható 
eredményeket produkáljunk. Az antibiotikumokkal kapcsolatos kutatásaimat nem a 
Photorhabdus, hanem a két, kiemelkedő antibiotikum-termelésű Xenorhabdus fajjal 
végeztem. Antibiotikum kutatásimból született egy elsőszerzős (Böszörményi et al., 
2009) és egy társszerzős (Furgani et al., 2008) cikkem per review  folyóiratban. 
A téma racionalitásához tartozik, hogy laboratóriumunkban 1991-2010 
között az EPN/EPB kutatások jelentették a fő profilt. Ebből a témakörből született az 
ELTE-n Völgyi Antónia, Marokházi Judit, Pamjav Horolma, Szállás Emília, Triga 
Dimitra, Lengyel Katalin és Ghazala Furgani, illetve Pannon Egyetem Georgikon 
Karán pedig Lucskai Attila PhD disszertációja. A Pannon Egyetem Georgikon Karán 




3. IRODALMI ÁTTEKINTÉS 
3.1. Fonalférgek (PHYLUM: NEMATODA) rövid jellemzése 
Az állatvilág második legnagyobb fajszámú csoportjának jellemzésével 
kapcsolatban Andrássy István „Evolution as a basis for the systematization of 
nematodes” (Akadémiai Kiadó, Budapest, 1976) könyvére hivatkozom. Innen néhány, a 
munkámmal kapcsolatos gondolatot emelnék ki. A fonalférgek nem-szelvényezett, 
erősen megnyúlt testű, henger alakú állatok, amelyekben a testi sejtek száma a fajon 
belül állandó. A külső váz (kutikula) külső behatásokkal szemben ellenálló, a perifériás 
izomzatuk hosszanti sima-izom elemekből áll, amelyek hipodermis elemekkel alternált 
lefutásúak, közvetlen kapcsolatban állnak a háti és hasi idegkötegekkel. A bélcső 
egyszerű lefutású, első szakasza háromosztagú. Alapesetben a kiválasztó-szerv egyetlen 
sejtből áll. Légző és keringési rendszerük nincs. Posztembriális (juvenilis vagy lárvális) 
(összesen 4, az alternatív dauer-lárva állapotot is figyelembe véve 5) fejlődési 
szakaszaikat vedlések követik. Ivari dimorfizmusjellemző rájuk, fajonként eltérő 
automiktikus és/vagy amfimiktikus nemzedékek válthatják egymást. A 2 sejtből álló 
ivarszerv kezdemény már a gasztrulációt megelőzően azonosítható. 
 Faj és formagazdag csoport, amelynek képviselőit minden biotópban 
megtaláljuk. A nematodák csoportjának Andrássy féle felosztása Bastian, De man, 
Cobb és Chitwood evolúciós elgondolásának szellemében született. A Secernentea 
csoport az evolúció magasabb szintjét képviseli, mint az Adenopohora. Chitwood a fő 
rendszertani bélyegnek a plasmidium meglétét (Phasmidia, ide tartoznak a Rhabditida 
csoport tagjai) vagy hiányát (Aphasmidia) tekintette. A Rhabditida csoport zömmel 
szabadon élő, kisebb mértékben állat parazita fajok tartoznak.  Ennek alapján az EPN 
fajok így illeszkednek a Nematoda törzsbe (Andrássy, 1976, Poinar 1983).  
 
Regnum Animale 
   Metazoa  állatkör               
      Eumetazoa  tagozat   
           Coelomata (Bilatera)  altagozat 
               Protiostomia  törzscsoport 
                   Nematoda (Nemathelminthes)  törzs (Phylum) 
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3.2. Entomopatogén fonálférgek (EPN) 
3.2.1. A rovarpatogén fonalférgek bemutatása 
A rendszer bemutatásával kapcsolatban hivatkoznék Randy Gaugler 
szerkesztette „Entomopathogenic Nematology” (CABI Publishing, Boca Raton 2002) 
monográfia megfelelő fejezeteire. Munkámmal kapcsolatban az alábbiakat emelném ki: 
E fajok felfedezésének és e tudományterület fejlődésének története szorosan összefügg a 
rovarkártevők alternatív, biológiai védekezésen alapuló kontrolja iránti növekvő 
gyakorlati igénnyel. A szakterület „atyja” a temesvári születésű George O. Poinar. Ő 
375 millió évvel ezelőttre becsüli a rovarpatogén fonalférgek megjelenésének időpontját 
(Poinar, 1983, 1993). Az egymáshoz számos morfológiai, fiziológiai és életstratégiai 
szempontból hasonló Heterorhabditis és Steinernema fajok szerinte független, 
konvergens evolúció során fejlődtek ki: a Heterorhabditis csoport homokos, tengeri 
környezetben Pelloiditis-szerű ősből, míg a Steinernema csoport szárazföldi „proto-
Rhabditonema” ősökből. (Blaxter et al,1998) 18S rDNS szekvencia-alapú kutatásai 
megkérdőjelezik ezt az elméletet. Törzsfájuk a Heterorhabditis és a vele közel-rokon 
emlősparazita Strongylida csoport közös őseként a Pelloiditis csoportot jelöli meg, 
amely a Rhabditoida főcsaládhoz, a Rhabditida rendhez tartozik. (Ide tartozik a C. 
elegans is). Ugyanezen a törzsfán a Steinernema nemzetség a Rhabditida rend két másik 
főcsaládjával, (Panagrolaimoidea, Strongiloidea) mutat közelebbi molekuláris 
rokonságot. Ha ez utóbbi elmélet az igaz, akkor a Heterorhabditis csoport szabadon élő, 
C. elegans-hoz hasonló baktérium-fogyasztó ősből származik, míg a Steinernema 
nemzetség eredete nem egyértelmű. Látni fogjuk, hogy a két nematoda csoport eltérő 
eredetével szemben szimbionta baktériumaik egyértelműen közös őstől származnak. 
Biológiai sajátságaikat illetően a rovarpatogén fonalféreg fajok poikiloterm 
szervezetek. A környezeti hőmérsékletnek megfelelően változtatni tudják 
sejtmembránjaik fluiditását úgy, hogy meg tudják tartani funkcionális integritásukat és 
fizikokémiai sajátságaikat. Ennek mértéke függ genotípustól, földrajzi eredettől, 
fejlődési stádiumtól. A membrán-fluiditásban, a többszörösen telítetlen zsírsavak 
(polyunsaturated fatty acids, a továbbiakban: PUFA) szerepe meghatározó. Steinernema 
carpocapsae foszfolipid membrán zsírsav összetételét különböző hőmérsékleten és 
diétán vizsgálták. Azt tapasztalták, hogy az alacsony hőmérsékleten tartott állatokból 
nyert membránok elsősorban a legkülső rétegük kevésbé volt rendezett, mint a magas 
12 
 
hőmérsékleten nevelt állatoké. Ez azt jelenti, hogy a S. carpocapsae a 
hőmérsékletváltozásra membrán zsírsav összetételének és egyben fizikai állapotának 
változásával reagál. A membrán foszfolipid zsírsavösszetétele a diétával is 
befolyásolható (Fodor, Dey, Farkas, Chitwood 1994). Ez szerepet játszhat az alacsony 
hőmérsékleten való sikeres keresésében („hostـfinding behavior”). A vizsgált 
Steinernema törzseket két csoportra lehet osztani. A nagyobb méretű, dauerlárva 
fenotípussal jellemezhető S. glaseri, S. arenarium fajok törzsei és néhány más, faji 
szinten még nem azonosított izolátum alkotja az egyik, míg a S. feltiae és S. 
carpocapsae a másik csoportot. A S. carpocapsae, de mindenekelőtt a S. feltiae faj 
törzsei szinte minden éghajlat alatt megtalálhatóak. Ezzel szemben a S. glaseri, S. 
arenarium törzsei, amelyek korlátozott elterjedésük, kisebb mértékben rendelkeznek 
membránـbiokémiailag megalapozott hőـadaptációs képességgel.  
A Heterorhabditis fajoknak kutikulával bélelt szájszervük van, a táplálék 
felvétel a pumpáló nyelőcső (garat) végzi. A hím farok a párosodásra specializálódott. 
Utóbél (rectum) nincs, hanem kloaka van, amely egy széles „legyező” (fan) közepén 
nyílik. A legyező kutikula képződmény. A hermafrodita ivarszervben a 3 sejtből álló 
ovárium (Heterorhabditis illetve Caenorhabditis nemzetségek hermafrodita alakjai 
esetén helyesebb ovotestisről beszélni); kétlebenyű, szimmetrikus szerv, amelyet bazális 
membrán vesz körül. Itt zajlik a meiózis. További részei a hurok, az oviductus a 
spermatároló (spermatheca) és a méh (uterus). A két ivarszerv egyesül, és a vulvával 
nyílik a külvilágba. Ennek helyzete, mintázata rendszertani jelleg. A hermafroditákban 
az önmaga által termelt spermiumokat az ovotestis proximális szakaszán, és az egész 
életen át, működő vulvában találjuk. Idővel a tojásrakási periódust „elevenszülő” 
szakasz váltja fel. Ezzel szemben az amfimiktikus nőstényekben a (hímek által 
bebocsátott) spermiumokat a petevezető (oviductus) proximális szakaszán találjuk és a 
vulva elsősorban a párosodásnál játszik szerepet. A megtermékenyített nőstények vulva 
nyílását gyakran egy „populációs kocsonya” veszi körül. A Heterorhabditis fajokat az 
infektív fejlődési variáns (IJ) fenotípusa alapján elkülöníteni nem lehet. A minden más 
lárva-alaknál keskenyebb IJ lárvákra jellemző, hogy szinte mindig az IJ kutikuláján 
belül léteznek, azt csak a rovarba hatoláskor vetik le. A száj és végbélnyílás zárt. A 
Heterorhabditis IJ lárvának „fegyvere” dorzális elhelyezkedésű „foga” van: a feji rész 
dorzális oldalán háti kitüremkedés, hurok vagy spine formájában és nagyon jól látható 
az amphid is. 
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3.2.2. A rovarpatogén fonalférgek életciklusa  
3.2.2.1. A posztembriális fejlődés stádiumai  
A rovarpatogén fonálférgek életciklusának vázlatát az 1. ábra mutatja be. Az 
EPN fajok különféle fejlődési alakjai közül csak a fertőző dauer lárvát (Riddle, 1989, 
Fodor et al, 1994) (IJ) találjuk meg a rovar tetemen kívül, a talajban. A rovargazdát az 
infektív dauer (IJ) lárva fertőzi meg. Ezután öntermékenyítő hímnőssé alakul. Ez 
anatómiailag nőstény. A lerakott petékből első, második, harmadik majd negyedik 
stádiumú lárva fejlődik (J1-J4), amelyekből váltivarú (hímekből és öntermékenyítésre 
képtelen nőstény) egyedek fejlődnek. A hermafrodita anya belsejében kel ki a peték egy 
része. Ezek IJ lárvává (hermafroditává) fejlődnek. Morfológiailag 
megkülönböztethetőek azok a lárvák, melyekből dauerlárva lesz (J2d) azoktól, 
melyekből J3. Az ivar kromoszómás meghatározottságáról nincs adat. A nem-
táplálkozó szemianabiotikus állapotban hónapokig maradhat, míg a többi fejlődési 
stádium időben (néhány óra) behatárolt. Kémiai szignál (a laboratóriumi szleng DRIF-
ként, „dauerlárva recovery inhibiting factor” néven említi, megfelelő koncentrációban 
ugyanis nem csupán indukálja, hanem fenn is tartja a dauer állapotot) bizonyos 
küszöböt meghaladó koncentrációja indukálja a késői J1 (L1) lárvában a dauer irányba a 
fejlődést. Ilyen szignál vegyületet – vitatható elnevezéssel feromont (Riddle, 1977) 
izoláltak C. elegans fajból, s leírtak és Steinernema carpocapsae fajnál is (Fodor et al, 
1990). Hatásuk faj specifikus, illetve genus-specifikus.  
A DRIF aktuális koncentrációja a populáció sűrűség függvénye, ezért nemcsak 
az anya testében, hanem a fertőzött rovar belsejében is egy idő után (a behatoló IJ 2-3. 
utód nemzedéke idején) felhalmozódik, és az akkor éppen J1 stádiumú lárvák J2d 
stádiumon keresztül IJ (dauer) lárvává alakulnak. A DRIF egyidejűleg gátolja a 
dauerlárvák vedlését és átalakulását („dauer recovery”) J4 lárvává.  
 
1. ábra: A Heterorhabditis fajok életciklusának sémája (Fodor, A., 2002) 
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Éhezéskor a peték általában teljes mértékben az anya testén belül (in utero) 
kelnek ki, a fejlődő lárvák elpusztítják az anya testét. Ezt a jelenség az endotokia 
matricida (2. ábra). 
 
2. ábra: Endotokia matricida ENGM lemezen (Fotó: Fodor, A.; 2005) 
3.2.2.2. A szimbiózis eukariota kulcsszereplője: az infektív dauer lárva (IJ) 
A nematoda-oldalról a szimbiózisban is, a patogenezisben is kitüntetett szerepe 
van az infektív dauer lárvának (szinonim elnevezés: dauerlárva, infektív lárva, infektív 
dauer juvenile, IJ). Az IJ lárvák a patogén baktériumok vektora. Az IJ elhagyja a rovar 
tetemet, majd új gazdát keres. A természetes testnyílásokon át a testüregbe jutnak, 
garatjuk működni kezd, kibocsátják szimbionta baktériumaikat, majd vedlenek, J4 
lárvákká alakulnak. A ciklus újra indul.  
Az IJ legfontosabb képessége a retenció, ami azt jelenti, hogy bélcsövében 
kizárólag obligát szimbionta baktériumai, annak is kizárólag primer fázisú sejtjei 
találhatóak, semmi egyéb mikroorganizmus nincs jelen. Az IJ anyagcseréje minimális, 
táplálékot nem vesz fel, salakanyagokat, nem űrit. Szemianabiotikus állapotban van- 
heteken, esetleg hónapokon át, ami azzal is jár, hogy nem öregszik („non-ageing” 
variáns). Erre van más példa is a természetben, az azonban egyedülálló, hogy a 
bélcsövében lévő szimbionta baktériumok osztódása is gyakorlatilag leáll, a sejtek 
száma az IJ bélcsövében az idő függvényében lassan csökken. Különleges jel-kapcsolat 
kell, hogy működjön a szimbiotikus partnerek között. Bár a részletekről keveset tudunk 
aligha képzelhető el ez másképpen, mint a bélsejtek és a primer baktérium sejtek között 
jelcsere révén. A primer sejtek védettek a gazda bélcsövében- más baktériumok, 
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beleértve a szekunder variánsokat is- elpusztulnak, mintha „nem tudnák a jelszót”. 
Ugyanakkor „sejtosztódási moratórium” van érvényben az IJ szervezetében, s ez a 
jelenlévő túlélő primer fázisú szimbiontára is „érvényes”. 
Az IJ gazda keresési viselkedés alapján az EPN fajokat 2 csoportra osztják. A- 
leselkedő (ambusher) fajok a talajfelszín közelében keresik áldozatukat. Ide tartoznak a 
S. carpocapsae, S. scapterisci fajok. A cirkáló (cruiser) fajok aktívan keresik 
áldozatukat. Ide soroljuk a H. bacteriophora és a S. glaseri fajokat, amelyek 
potenciálisan a talaj mélyebb rétegiben élő rovarkártevők – pl. Scarabida fajok pajorjai 
ellen – potenciálisan hatékonyabbak (Grewal et al. 1997).  
A 3. ábrán látható, hogy a Steinernema fajok IJ bélcsövében elkülönült 
bélszakasz (vesiculum, bursa intestinális) fejlődött ki, (Bird and Akhurst, 1983), míg a 
Heterorhabditis fajoknál elsősorban a bélcsatorna elülső szakaszában (Boemare et al. 
1996) megtalálhatók a szimbionta baktériumok (Poinar, 1966)  
 
3. ábra (A): X. nematophila sejtek S. carpocapsae IJ bélcső vezikulumában. 
                 (B): P. luminescens sejtek H. bacteriophora IJ középbelének elülső    
szakaszán. A Photorhabdus sejteket GFP-vel jelölték (Ciche, T.; 2002) 
A baktériumok által termelt rovartoxinok (ffrench-Constant et al. 2000), 
extracelluláris enzimek (proteázok, lipázok, foszfolipázok) asszisztálása mellett 
elpusztítják a rovart és elszaporodnak a kadáverben és a szöveteit, lebontják. Az említett 
exoenzimek valószínűleg (Venekei et al., 2003) a rovar immunpajzsának 
inaktiválásában vesznek részt. A rovar gazda elpusztításában a nematoda is szerepet 
játszik, főleg a rovar immun-pajzsának blokkolásával, proteázok termelésével. 
Steinernema carpocapsae virulens és avirulens törzsének összehasonlítása azt mutatta, 
hogy a virulens törzs egy négykomponensű fehérje-természetű anyagot termel. 
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Az egyik összetevő egy toxin, a második egy metalloproteáz, ami a rovar 
antibakteriális peptidjeit bontja, a harmadik egy szerin-proteáz, ami hisztolízist okoz a 
rovar bélhám sejtjeiben, a negyedik fehérje toxikus volt a rovar hemocitákra (Simoes, 
2000, Simoes et al. 2000). Különbség van a két EPN nemzetség között abban is, hogy 
az axenikus S. carpocapsae el tudja a rovart pusztítani, addig az axenikus H. 
bacteriophora nem (Han and Ehlers, 2000).  
3.2.3. Rovarpatogén fonalférgek származása és rendszertana 
Az entomopatogén nematodáknak három családja van: Steinernematidae, Neo-
Steinernemtidae, Heterorhabditidae. Mindegyiknek egy-egy nemzetsége (genus) van: 




 Secernentea osztály 
       Rhabditida rend 
             Rhabditina alrend 
                   Rhabditoidea főcsalád 
                                    Heterorhabditidae család  
                                Heterorhabditis nemzetség 
                                            Típusfaj: Heterorhabditis bacteriophora 
                         Steinernematidae család 
                                       Steinernema nemzetség 
                                             Típusfaj: Steinernema kraussei 
                                       Neosteinernema nemzetség 
                                             Típusfaj: Neosteinernema longicurvicauda 
 
A teljesség igénye nélkül felsorolom a disszertációm elkészülte kor ismert 
EPN fajok listáját és taxonómiai besorolását. A közöttük lévő filogenetikai 








3.2.3.1. A Steinernema nemzetség  
Az első entomopatogén fonalférget Steiner írta le 1923-ban, Aplectana kraussei 
néven. A genus neve 1927 óta Steinernema.  A családnak ma két nemzetsége van, a 
Neosteinernema egyetlen faj (Neosteinernema longicurvicauda) tartozik. A 
Steinernema csoporthoz több mint 40. A fajokat elsősorban morfológia, morfometriai 
kritériumok alapján írták le, néhány esetben keresztezési kísérletekkel is 
alátámasztották. Molekuláris módszerek közül elsősorban RFLP analízist, RAPD-ot, 
szatellit DNS és különböző DNS szekvenciák összehasonlítását alkalmazták   
Steinernema fajok: (http://kbn.ifas.ufl.edu/kbnstein.htm) 
Típusfaj: Steinernema kraussei. 
Egyéb, eddig leirt fajok: S. abbasi, S. aciari, S. affine, S. anatoliense, S. 
apuliae, S. arenarium, S. asiaticum, S. bicornutum, S. carpocapsae, S. caudatum, S. 
certophorum, S. cubanum, S. diaprepesi, S. feltiae, S. glaseri, S. guangdongense, S. 
intermedium, S.  jollietti, S. karii, S. kraussei, S.  kushidai, S.  loci, S. longicaudum, S. 
monticolum, S. neocurtillae, S.  oregonense, S. pakistanense, S. puertorience, S. rarum, 
S. riobrave, S. ritteri, S. robustispiculum, S. sangi, S.  scapterisci, S. scarabaei, S. 
serratum, S. siamkayai, S. tami, S. thanhi, S.  thermophilum, S. websteri, S.  weiseri, S. 
yirgalomense. (Korábban Hominick (1998) 23 fajt írt le). A fajok részletes ismertetését 
megtaláljuk, az Entomopatogen Nematology című könyvben, illetve az 
Entomopathogenic Nematodes honlapon (http://kbn.ifas.ufl.edu/steinl.htm), amit 
folyamatosan frissítenek az újabb fajokkal. 
3.2.3.2. Heterorhabditis nemzetség  
Az első Heterorhabditis fajt Heterorhabditis bacteriophora néven Poinar írta 
le 1976-ban (Poinar, 1976). A nemzetségen belül ma körülbelül 10 fajt tartanak 
számon, néhány faj (például a H. poinarii, H. hoptha, H. hambletoni) helyzete még 
vitatott. A fajok leírása a Steinernema csoporthoz hasonlóan történt, csak néhány 
esetben ismertek a keresztezési kísérletek eredményei (Dix et al., 1992). 
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Heterorhabditis fajok: (http://kbn.ifas.ufl.edu/HETEROSP.htm) 
Típusfaj: Heterorhabditis bacteriophora (Poinar, 1976). 
Egyéb fajok: H. argentinensis, H. heliothidis, H. baujardi, H. brevicaudis, H. 
downesii, H. indica (indicus), H. marelata (hepialus), H. megidis, H. mexicana, H. 
taysearae, H. zaelandica. 
1997-ben Stock és mtsai, illetve Hominick és mtsai az International Code of 
Zoologigal Nomenclature szabályainak megfelelően módosította néhány EPN faj nevét.  
A Heterorhabditis nemzetség filogenetikai fajait Adams et al. (1998) a 18S 
rRNS -28S rRNS-5, 8 S rRNS operon átíródó spacer (ITS) régiójának összehasonlító 
szekvencia-analízise alapján, az alábbi módon határozta meg, illetve csoportosította. 
Eredményei a mások (Liu et al. 1997) vizsgálataival jó egyezést mutatnak, akik 
mitokondriális DNS szekvenciák alapján dolgoztak. Kivételt képez a H. marelatus 
egyik törzse, amelynek pozíciója a kétféle törzsfán jelentősen eltér. Általánosságban 
azonban úgy tűnik, hogy akkor ismert 7 faj három nagyobb csoportra különül. A H. 
megidis, H. marelatus és H. downesii alkotják az egyik, a globálisan legelterjedtebb H. 
bacteriophora a másik és a főleg trópusi H. indicus faj törzsei a harmadik filogenetikai 
csoportot.   
Az ELTE Biológiai Doktori iskolájának keretében két értekezés készült el, 
amelyek fontos módszertani hozzájárulást jelentettek az EPN taxonómiához. Dr. 
Pamjav Horolma és Dr. Triga Dimitra doktori munkái (Ph. D. Thesis, 2000) új 
rendszertani kulcsot adtak kezünkbe a Heterorhabditids illetve Steinernema fajok 
tekintetében. Korábban leírt fajokat azonosítani lehet ITS1- 5.8S –ITS2 PhastSystem 
PAGE RFLP mintázatuk alapján. Vizsgálataik lehetőséget adtak molekuláris 
határozókulcs szerkesztéséhez. A módszer segítségével reprodukálni lehet a korábban 
agaróz gél technikával (Reid et al, 1997) nyert taxon-specifikus mintázatokat, de a 




4. ábra: Nematodák riboszóma RNS –t kódoló, az evolúció során konzervált 18S-5.8S-
28S rRNS operonjának ITS1-5.8 rDNS-ITS2 ún.”spacer”régiója (Pamjav, H.; 2000) 
Ebben a régióban invariábilis és –„molekuláris evolúciós órák” készítésére 
alkalmas-variábilis nukleotid sorrendű szakaszok vannak, s ez utóbbiak alkalmasak 
taxonok molekuláris identifikálására, összehasonlító szekvencia-analízis esetén 
filogenetikai kapcsolatok tisztázására. 
 
5. ábra: Kísérleteimben használt Heterorhabditis törzsek faji-filogenetikai fajainak 
rokonsági viszonyai a 18S-5.8S-28rRNS operon ITS1-5.8S rDNS-ITS2 régiójának 
PhastSystem PAGE PCR-RFLP analízisének adatai alapján 
 (Pamjav, H.; 2000). 
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Az RFLP alapon készített törzsfákat természetesen mindig fenntartással 
kezeljük, mert pontosságuk viszonylagos, vagyis hitelességük a közvetlen szekvencia-
adatok alapján számolt Boot strep értékek alapján készített törzsfákkal összehasonlítva 
értékelhető. A Pamjav féle (5. ábra) törzsfa alapján megállapított rokonsági viszonyok 
teljes egyezést mutatnak a (Adams et al.1998) szekvencia-adatai alapján készített 
törzsfa alapján fajok között megállapított rokonsági viszonyokkal, s ezért hitelesnek 
tekintem azokat az én kísérleteimben használt Heterorhabditis fajokon belüli törzsek 
között megállapított rokonsági viszonyok relációjában is, amelyekre nem terjednek ki 
Adams és munkatársai vizsgálatai is. 
3.2.4. Heterorhabditis fajok, törzsek, obligát szimbiotikus asszociációk 
Megkülönböztetünk filogenetikai és - darwini definíció szerinti - biológiai 
fajokat. Elvben egy adott filogenetikai fajhoz tartozó törzsek egymással, sikerrel 
keresztezhetőek, s a keresztezéssel termékeny utódok nyerhetők. A gyakorlatban a 
helyzet egy kissé bonyolultabb, mivel a keresztezési kísérletek (Dix et al, 1992) 
sikerének nem csak genetikai akadályai lehetnek. Heterorhabditis fajok esetén 
keresztezési kísérleteket végezni technikailag bonyolultabb. A keresztezést eleve 
nehezíti, hogy a keresztezendő törzsek nem feltétlenül tudnak növekedni egymás 
Photorhabdus szimbiontáján. Másrészt újabb vizsgálatok azt valószínűsítik, hogy 
gyakran bizonyos baktérium természetes jelenléte az egyik törzs uterusában 
inaktíválhatja a másik törzs spermiumát. 
Disszertációmban a faj szó alatt mindig filogenetikai fajt értek. Kísérleti 
munkáimban a felsorolt fajok közül a H. bacteriophora, H. megidis, H. downesii, (5. 
ábrán: „Irish Type”) H. marelatus, H. indica, H. zealandica fajok törzseivel és azok 
szimbiontáival foglalkoztam. Törzsekként említem a laboratóriumunkban fenntartott és 
jellemzett, vagy másoktól kapott, más laboratóriumból származó regisztrált anyagot. 
Izolátumoknak a frissen izolált, pontosabban nem jellemzett, de a laboratóriumba vitt és 
ott vizsgált vagy tenyésztésbe fogott nematodákat nevezem. 
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3.3. Entomopatogén (nematoda-szimbionta) baktériumok (EPB) 
3.3.1. Rovarpatogén fonalféreg-szimbionta baktériumok bemutatása 
A Xenorhabdus és Photorhabdus baktérium-nemzetségek tagjai a 
Proteobacterium gamma-alosztályának tagjai. Az Enterobacteriacae családhoz 
soroljuk őket, elsősorban riboszóma adatbázis adatok alapján, és kimutatható bennük a 
közös enterobakteriális antigén is (Ramia et al.,1982).  A legközelebbi taxon a Proteus 
nemzetség a családon belül, de közös őst nem találtak. Ugyanakkor - ellentétben az 
Enterobacteriaceae család más tagjaival -nitrát-reduktáz negatívak. A Xenorhabdus 
fajok primer sejtjei ezen kívül kataláz negatívak is. A két EPN nemzetség 
mutualisztikusan kapcsolódik EPB fajokhoz: a Steinernema illetve a Heterorhabditis 
entomopatogén fonalférgek IJ lárváihoz. Rovarok testüregébe jutva halált okoznak. A 
Photorhabdus nemzetség két faja opportunisztikus humán patogén, nematoda 
szimbiontájuk nincs (Farmer et al., 1989).  
A két EPB nemzetség közös sajátossága, hogy két szakaszból álló életciklusuk 
van. Foretikus (nyugalmi) szakaszban vannak, amikor intim szimbiózisban és az IJ 
bélcsövében tartózkodnak, és vegetatív stádiumban, amikor a testüregbe való bejutás 
után a rovarban szaporodnak. 
Közös sajátossága a két EPB törzsnek az általuk okozott patogenitás, illetve 
virulencia.  Entomopatogénnek tekintendő az a baktérium, amelynek kevesebb, mint 
10,000 sejtje a testüregbe jutva az egyedek 50%-ban halált okoz, (azaz LD50≤ 10,000, 
Bucher (1960). A Xenorhabdus törzsek többsége (Boemare, 2002) esetén és 
valamennyi eddig vizsgált Photorhabdus törzs (Fisher-Le Saux et al., 1999) esetén 
LD50≤ 100 (viaszmoly, Galleria mellonella) lárván tesztelve, (Boemare, 2002).  
Vannak kivételek is: X. poinarii esetén LD50≥5,000. Ha azonban az egyébként 
önmagában ugyancsak avirulens nematoda partner (S. glaseri) IJ-kel együtt juttatjuk be 
a rovar szervezetébe injektálással, akkor erősen patogéné válik (Akhurst, 1986). 
Hasonló jelenséget írtak le S. scapteriscii és baktérium szimbiontája relációjában 
(Bonifassi et al.,1999). Az esetek döntő többségében vérmérgezés (septicema) a halál 
oka, de ismertek per os aktív, a bél hámsejteket apoptotikusan roncsoló toxint termelő 
EPB törzseket is (ffrench-Constant and Bowen, 1999; Blackburn et al., 1998).   
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3.3.2. Primer - szekunder fenotípus váltás és szimbiózis 
3.3.2.1. Fenotípusos (primer, szekunder) variánsok és a szimbiózis 
A humánpatogén Photorhabdus fajok kivételével valamennyi EPB fajra 
jellemző egy speciális dimorfizmus: primer (1o) és szekunder (2o) fenotípusos variánsok 
létezése. A régebbi terminus szerint az ismeretlen kiváltó okok miatt, szabálytalan 
időközökben bekövetkező primer-szekunder átalakulás korábbi nevén fázis-váltás, mai 
elnevezés szerint fenotípusos variabilitás (Prof. Steven Forst) egyetlen ismert ellenpélda 
kivételével irreverzibilis folyamat, amelynek során számos gén kifejeződése szimultán, 
egyetlen lépésben gátlás alá kerül. (Akhurst, 1980; Boemare et al., 1997) Az eredeti 
kifejezés „fázis-váltás” volt, ám ezt a mikrobiológiában reverzibilis változásokra tartják 
fenn. Az EPN fajok „fázis-váltása” viszont – egy ellenpélda kivételével, ez a X. 
nematophila F1 törzs - az öregedéshez hasonló irreverzibilis folyamat, annak ellenére, 
hogy nincs a háttérben kimutatható genetikai változás, és a primer-szekunder 
különbségek– amennyiben mérhetőek – inkább kvantitativek, mint kvalitativek (Forst 
and Clarke, 2002). A primer-szekunder tranzíció taxonómiai azonosítás szempontjából 
fontos bélyegeket nem érint (Akhurst és Boemare, 1988). 
Fenotípusosan a primer-szekunder tranzíció pleiotrop módon nyilvánul meg: 
megszűnik a primer-specifikus gének működése, minek következtében megváltozik a 
sejtek festékkötő-képessége (Akhurst, 1980; Forst et al., 1997); megszűnik az 
antibiotikum termelés (Boemare et al., 1997) és megváltozik a sejtek (és a telepek) 
morfológiája (Akhurst and Boemare, 1988); a motilitása (Givaudan et al., 1995). 
Fajonként, törzsenként eltérő módon és mértékben, de jellemzően szignifikáns 
sejtfelszín-változások detektálhatóak elsősorban a külső membrán fehérjében és a 
motilis sejtfelszíni struktúrákban (Forst et al., 1995; Tatabai and Forst, 1995; Givaudan 
et al., 1996; Forst et al., 1997; Völgyi et al., 1998);  Megváltozik az enzim-profil: 
fajonként-törzsenként változó módon. Az érintett és vizsgált enzimek: lecitináz (Thaler 
et al, 1997; Völgyi et ál., 1998); lipáz (Thaler et al., 1998; Wang and Dowds, 1993;  
Clarke and Dowds, 1995); proteázok (Schmidt et al., 1988; Wee et al., 2000; Bowen et 
al., 2000). A respirációs enzimek aktivitása jelentősen nő a szekunder sejtekben. 
(Smigielski, 1994). Számos pigment és másodlagos metabolit termelése (Akhurst, 
1980; 1982). Az esetek többségében a nematoda-partner számára megfelelő (egyedüli) 
táplálékforrást jelentő (primer) baktérium tápforrásként használhatatlan, esetleg 
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kifejezetten toxikus, ha szekunderé válik (Gerritsen and Smith, 1997; Bintrim and 
Ensign, 1998; saját egyértelmű tapasztalataink). Ugyanakkor nem szűnik meg a sejtek 
toxin-termelése entomopatogenitása. Photorhabdus esetén megszűnik a fénykibocsájtás 
és eltűnnek az ismertetlen szerepű intracelluláris fehérjekristályok (Couche and 
Gregson, 1987).  A nematoda képtelen a szekunder variáns retenciójára. A szekunder 
variáns szimbiotikus kapcsolat kiépítésére képtelen, tápforrásként sem hasznosíthatóak 
(Ehlers et al., 1990; Gerritsen and Smith, 1993; saját tapasztalataim). 
3.3.2.2. A szimbiózis prokariota kulcsszereplője: a primer variáns  
A szimbiózis szempontból a primer variáns kulcsszerepű: kizárólagos 
letéteményese annak a bizonyos szignálnak, amely a baktérium IJ általi retencióját, az 
IJ bélcsövében való fennmaradását, vagyis a szimbiózisra való képességét biztosítja. A 
vegetatív élet-szakaszban pedig kizárólagos tápláléka nematoda partnerének. Végül 
antibiotikumaival biztosítani tudja a kadáver monoxenitását. EPB fajok növekedése 
stacioner fázisának végén – in vivo és in vitro körülmények között egyaránt – jelentős 
mennyiségű és általában többféle antimikrobiális termék található, kizárólag a primer 
variáns produktumai.  (Paul et al., 1981; Akhurst, 1982; McInerey et al. 1991a, b; 
Sundar and Chang, 1993; Li et al.,1997; Furgani et al.,2008, Böszörményi et al., 2009). 
Photorhabdus ssp. in vitro kultúrában Paul et al. (1981); Richardson et al., 1988; 
Sztaricskai et al., 1992; Li et al.,1995; Hu et al., 1999; mutattak ki intenzív 
antibiotikum-termelést. Valamennyi azonosított vagy szerkezetileg nem azonosított, 
csak bioaktivitás szempontjából vizsgált molekula széles spektrumú a 
hatásmechanizmust illetően. Az egyazon faj által termelt molekulák antimikrobiális 
spektruma átfed, számomra azt valószínűsíti, hogy a talaj szelekciós viszonyai között az 
evolúció eredményeként olyan „kémiai arzenál” fejlődött ki, amely egyidejűleg 
lehetővé teszi a védelmet prokariota, (talajbaktériumok) és eukariota (talajgombák, 
egysejtűek) mikrobák ellen. Ez lehet a magyarázat a diverzitásra is, ami a kémiai 
anyagok törzsenkénti megoszlását mutatja. Az antibiotikumok mellett bakteriocinek is 
termelődnek, amelyek elsősorban közel-rokon kompetítorok – Xenorhabdus, 
Photorhabdus, Proteus fajokkal szemben hatékonyak (Boemare et al., 1993b, Thaler et 
al. 1997).A szekunder variánsok-, noha laboratóriumi körülmények között 
tenyészthetőek, a természetben aligha versenyképesek.A primer sajátságok a 
szimbiózist és a faj túlélését biztosítják.  
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Valószínűleg energetikai szempontból „költségesebb” a primer állapot 
fenntartása a szekunderrel szemben. A szimbiózisra való képesség talán egy evolúciós 
mentőövet jelentett a ma létező EPB fajoknak.  
3.3.2.3. Az entomopatogén baktérium / nematoda szimbiózis négy szakasza  
Az EPB-EPN szimbiózist Forst és Clarke (2002) ciklikus asszociációnak 
nevezi. A „kör origója” az IJ bélcsövében és a talajban van. Az első (I) szakaszban az 
IJ a rovaron kívül, a talajban van (Poinar, 1979) az 1o baktérium a bélcsőben 
(Steinernema esetén a bursa intestinalis-ban, Heterorhabditis esetén a középbélben 
(Ciche és Ensign, 2003), minden valószínűség szerint interakcióban bélhám-sejtek 
sejtfelszíni receptoraival. Az IJ rovargazdát keres, behatol a testüregbe és regurguláció 
révén kibocsátja a baktériumokat a hemocoelbe. A korai második (korai II) szakaszban 
a baktérium a hemolimfába kerül és virulencia-faktorokat termel, ami a rovar 
pusztulását eredményezi. Eközben a dauerlárva garatja pumpálni, bélcsöve működni 
kezd; az állat vedlik, és negyedik stádiumú (J4) lárvává alakul. Mindez kb. 12 órát 
vesz igénybe. Axenikus IJ is átalakul ugyan a rovar testüregében (Han and Ehlers, 
2000), ami arra utal, hogy a rovar hemolimfa tartalmaz szignálként ható molekulá(ka)t 
(„recovery szignál”). Mások azt találták, hogy a S. scapteriscii esetén „recovery 
signal” baktérium szimbiotikus eredetű, (Grewal, 1997), ezt azonban nem erősítették 
meg. Ám igen valószínű, hogy a szimbionta Photorhabdus „food signált” (a terminust 
Golden és Riddle, 1984 vezette be) termel, amely elégséges a nematoda szimbionta IJ 
lárvájának J4-é alakulásához. Ellentétben a DRIF induktor molekulával, a „food 
signal” nem feltétlenül specifikus, hiszen a C. elegans számára az élesztő-kivonatnak i 
van ilyen hatása. 
Saját kísérleteink is igazolják ezt, hiszen az ENGM (Fodor et al., 2010) 
táptalajon kizárólag a szimbionta baktérium lehet a „recovery signal” forrása H. 
bacteriophora IJ számára. A hemolimfát az infekcióval szemben a rovar kifinomult 
mechanizmussal, celluláris és humorális reakciók kombinálásával igyekszik 
megvédeni (Kuss and Lemaitre, 2000). A celluláris immunválasz során hemociták 
támadják meg és pusztítják fagocitózissal. A hemociták aktiválják a fenoloxidáz 
enzim-kaszkádot, aminek eredményeként melanin rakódik le a támadó sejtek köré. 
Egyidejűleg a humorális mechanizmus eredményeként lizozimek és antibakteriális 
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peptidek jelennek meg a vérben. Bizonyított, hogy ezekre válaszként a S. carpocapsae 
olyan proteineket termel, amelyek hatástalanítják ezt az immunpajzsot (Simoes et al., 
2000). Heterorhabditis relációban ilyen adatról nem tudok. Amikor közvetlen, 
injektálással juttatunk be EPB sejteket rovar testüregbe, az LD50 akár 1 sejt is lehet 
(Clarke and Dowds, 1995). Kivételek vannak, amikor az EPB csak a nematoda 
szimbionta jelenlétében virulens (Yamanaka et al.1992). Tanszékünkön kutatások 
folynak, amelyek Photorhabdus baktériumok feltehetően hő-labil, trans-akting 
fenoloxidáz-gátló fehérjéinek megismerésére irányulnak (Venekei István 
munkacsoportja). A harmadik (késői III) szakaszra a baktérium sejtek gyors 
növekedése (a log fázist követő stacioner fázis) és a nematoda populáció 
növekedésének (peték, J1-J4 lárva-stádiumok, ivarérett első nemzedéki adultak) 
megjelenése a jellemző. A stacioner fázisban elkezdődik a baktériumok által 
antibiotikumok, a rovarszöveteket emésztő exo-enzimek és a kristály-proteinek 
termelése. A kadáver teljes kolonizációja befejeződik, egyensúlyi állapot alakul ki. A 
kadáver „nagyüzemmé” alakul, ahol a biokonverzió „ipari méreteket” ölt. A 
hemolimfa tápanyag-gazdagságának köszönhetően a baktériumsejt-sűrűség magas 
értéket ér el (Forst and Tatabai, 1997b; Hu and Webster, 2000). A fertőzés után 24-48 
órával a rovarlárva leggyakrabban elpusztul. Ami a rovar-szövetek biokonverzióját 
illeti, in vitro adatok alapján tudjuk, hogy a Photorhabdus és Xenorhabdus törzsek 
proteázok, lipázok, kitinázok és lecitinázok kombinációit termelik a poszt-
exponenciális növekedési fázisban laboratóriumi körülmények között (Akhurst and 
Boemare, 1990; Thaler et al., 1998). Venekei Tanár Úr csoportjának ismert 
eredményei; Clarke and Dowds (1995); Daborn et al., (2001) közölték, a poszt-
exponenciális fázisban Photorhabdus egy metalloproteázt termel. Valószínűsíthető, 
hogy ezek az in vitro eredmények az in vivo viszonyokra is extrapolálhatóak. A 
negyedik (IV) stádiumban az egyensúly megbillen: az állatok tömegének növekedése 
(crowding) párhuzamosan a táplálék csökkenésével beindítja a DRIF-termelést, egyre 
több IJ lárva jelenik meg, ezekben pedig megtörténik a (kizárólag) a primer szimbionta 
retenciója. Az IJ elhagyja a kadávert és a talajban (a ciklus „origó”-ja) új rovargazdát 
keres. Amíg a Heterorhabditis DRIF anyagot nem találják meg, nem zárhatjuk ki azt, 
hogy esetleg a táplálék mennyiségének csökkenése a dauer-indukáló faktor. (Johigk 
and Ehlers, 1998). A retenció ténye ismert, mechanizmusa ismeretlen. Ténykérdés, 
hogy legfeljebb ideiglenesen alakulhat ki kapcsolat  szimbionta baktérium és IJ között 
(Gerritsen et al., 1997.). 
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3.3.3. Heterorhabditis/ Photorhabdus szimbiózisok gnotobiológiai analízise 
Az EPN/EPB szimbiotikus kapcsolatok –a S. glaseri /X. poinarii/ kapcsolat 
kivételével– obligát jellegűek. E szimbiotikus kapcsolatok szigorúan taxon-
specifikusak. Ez a megkötés fokozottan érvényes a Heterorhabditis / Photorhabdus 
kapcsolatokra. Ez azt jelenti, hogy az esetek többségében a mesterséges kombinációk 
egyáltalában nem működnek, vagy legfeljebb steril, fejletlen torz formákat 
eredményeznek. Valódi retenció ilyen esetekben nem jön létre akkor sem, ha esetleg 
fertilis adultak fejlődnek a Petri-csészére helyezett IJ lárvákból, azok pedig az IJ lárvák 
újabb utódnemzedékét produkálják. 
A taxon-specifitás terminus magyarázatra szorul. Elvben fajspecifitásról 
kellene beszélni, ám a szimbiontaként működő Photorhabdus fajok és a 
Heterorhabditis fajok száma nem egyezik. Ugyanakkor egyazon nematoda faj 
különböző földrajzi izolátumaiban különféle baktérium szimbiontákat találunk, némi 
átfedésekkel. Ugyanakkor a törzs,- vagy izolátum specifitás sem korrekt kifejezés, 
mert azért egyazon faj törzseinek jelentős hányada kongenikus szimbiontát hordoz. 
Munkám egyik célja éppen az, hogy ezeket a kérdéseket tisztázza gnotobiológiai 
kísérletek segítségével. Gnotobiológiai kísérletek során laboratóriumi körülmények 
között új EPN/EPB asszociációkat hozunk létre, s ezek működőképessége vagy annak 
hiánya alapján kíséreljük meg megállapítani a partner specifitás határait. Mások 
gnotobiológiai kísérleteinek eddigi tanúsága szerint nem alakítható ki tartós 
szimbiotikus kapcsolat EPN fajok és velük eredetileg szimbiózisban nem élő 
mikroorganizmusok között (Akhurst and Boemar, 1990; Gerritsen and Smith, 1993;); 
noha egyes Steinernema fertilis felnőttekké növeszthetők Petri-csészén E. coli sejteken 
(Ehlers et al., 1990). H. bacteriophora fajjal ezt sem sikerült (Fodor and Vanfletereen, 
unpublished). 
Disszertációmban szereplő gnotobiológiai kísérletek a fentiek tapasztalataira 
épültek. hogy gnotobiológiai analízissel megválaszolható értelmes kérdéseket tehessünk 
fel, meg kell ismerkednünk a Photorhabdus nemzetség rendszertanával. 
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3.3.3.1. A Photorhabdus nemzetség származása, jellemzése, taxonómiája, 
szimbiotikus kapcsolatai  
Nyilvánvaló biológiai különbségeik ellenére 1994 előtt, valamennyi EPB 
törzset a Xenorhabdus nemzetséghez sorolták. A két baktérium nemzetség 
szétválasztását először (Boemare et al.1993) javasolták. A „világító 
Xenorhabdus”először külön fajnevet kapott (Xenorhabdus luminescens), amit a 
DNS/DNS hibridizációs kísérletek (Boemare et. al.1993) (Akhurst et al.1996) és a 
fenotípus elemzés eredményei indokoltak. Az új genust egyetlen faj alkotta a P. 
luminescens. Legfontosabb eredmény a Xenorhabdus és Photorhabdus izolátumok 
„kéz-jegy” szekvenciáinak „felismerése a 16S rDNS szekvenciájában a 208-213 (E. 
coli számozás) pozícióban a TGAAAG, míg a Xenorhabdus törzsekben, a 208-211 
pozíciókban TTCG, szekvenciát találtak. (Szállás Emília és mtsai., 1997). Kivételt 
képez e szabály alól két Photorhabdus törzs, amelyekben a Xenorhabdus „kézjegy-
szekvencia”található meg. Ezekre új taxonómia épült (Szállás et al.,1997) 6 alcsoportot 
(subclustert) különített el. Brunel et al., (1997) majd Fisher-Le Saux et. al., (1998) a 16 
S rDNS restrikciós emésztés alapján összesen 12 genotípust írt le. A Photorhabdus 
genus faj szintű bontását Fisher-Le Saux et al., (1999) javasolták, DNS-DNS 
hibridizációs vizsgálatok, fenotípusos analízis illetve 16S rDNS szekvencia homológia 
vizsgálatok alapján. Photorhabdus törzseket három fajba, illetve 4 alfajba sorolták. A 
P. asymbiotica csoportot két alfajra bontották (Akhurst és mtsai, 2004).   
3.3.3.2.  A Photorhabdus nemzetség jellemzése 
A Photorhabdus pálcika alakú baktérium Körkörös elhelyezkedésű 
ostoraiknak köszönhetően motilisak. A törzsek többsége piros, rózsaszín, ill. sárga 
pigmentet termel. A primer sejtek fényt bocsátanak ki és pigmentáltak. A fényessége 
törzsenként változó. Fakultatív anaerobok, légzési és fermentatív metabolizmusra 
egyaránt képesek. Valamennyi törzs kataláz pozitív. A kataláz enzim a hidrogén–
peroxidot molekuláris oxigén keletkezésével bontja. Nitrátot nem redukálnak, oxidáz, 
o-nitrofenil ß-Đ galaktoriranozid,arginin-dihidroláz, lizin és ornitin dekarboxiláz 
tesztekre negatívak. Proteolítikus aktivitással rendelkeznek. 
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Valamennyi törzs termel lipázt és bontja a Tween 20-at, a legtöbb törzs 
hidrolizálja a Tween vegyület-család többi (40, 60, 80 és 85) tagját.  Zselatint 
hidrolizálják. Glükózból gáz keletkezése nélkül savat termelnek. A fruktózt, a D-
mannózt, a maltózt a ribózt, és az N-acetil-glukozamint ugyancsak savképződés közben 
bontják. Szukcinátot, fumarátot, L-maleátot, L-tyrozint, L-glutamátot és glukóz amint 
hasznosítanak szén és energiaforrásként. Prolin auxotrófok. DNS-ük G+C tartalma 43-
44%. A P. luminescens TT01 törzsének genom-szekvenciája 5, 688, 987 bp hosszú és 
4,839 gént tartalmaz. Azonosítottak számos adhesint, toxint, hemolysint, proteázt, 
lipázt és számos antibiotikumot szintetizáló enzimeket kódoló gént. E proteinek 
szerepet játszanak a kompetítorok eliminálásában, a gazda kolonizációjában a 
rovartetem tápanyagainak biokonverziójában. A legtöbb törzs hemolizint tartalmaz, 
amely a ló-és birka-vörösvérsejteket hemolizálja. Mintázata (Farmer-hemolízis) 
szokatlan: kettős gyűrűt ad. A lipáz aktivitás ellenőrzéséért a FliA gén a felelős. A 
hemolízis és a teljes virulens fenotípus FliZ függő. FliZ közvetlenül ellenőrzi a xhlBA 
és a xaxAB operonok expresszióját, amely kódolja a hemolízinek két partner szekréciós 
rendszerét és a xaxaAB toxin családokat. Feltételezik, hogy más patogén, az 
Enterobacteriaceae családhoz tartozó baktérium fajnál hasonlóan történhet, ahol a 
hemolízin család rokon.  
Laboratóriumban hagyományos táptalajokon illetve tápoldatokban jól 
növeszthetők. Természetes körülmények között életterük a fertőzött rovarlárva, amelybe 
a nematoda, mint vektor juttatja be őket. Természetből izolált dauer lárvákból, eddig 
csak primer formát izoláltak. A szubkultúrákban spontán fázisváltás következhet be, 
azaz szekunder sejtek (telepek) jelenhetnek meg. A legtöbb törzsnél ez meglehetősen 
ritka, a jelenség kialakulásának kedvez az alacsony ozmolaritású közeg. A primer 
sejtekre jellemző az intracelulláris protein kristály keletkezése a stacioner fázis alatt. 
Heterorhabditis lárvák nem tudnak nőni szimbiontáik szekunder telepein, a Steinernema 
carpocapsae azonban igen. Sőt: laboratóriumi körülmények között a dauerlárva a 
szekunder sejteket visszatartja, és sokkal nehezebben bocsátja ki átalakulását követően, 
mint a primer sejteket. (Völgyi, 2000). S. carpocapsae E. coli sejteken, sőt axénikusan is 
fejlődik, csak éppen sterilek lesznek az állatok. A primer forma lassabban növekedik, 
mint a szekunder fázisúak. Optimális növekedési hőmérsékletük 24-30Cº. A primer 
fázisnak a generációs ideje 4,6-9,2h szekunder fázis esetén 3-4,9 h között változott. 
Komplett táptalajokon a primer fázis generációs ideje 1-2 h, míg a rovar hemolimfájában 
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2,5-3 h-nak adódott (Nealson és mtsai.1990). Az emberi sejtekből izolált Photorhabdus 
törzsek, nem alakítanak ki szimbiózist. 
Az első Photorhabdus által okozott emberi megbetegedés endocarditisben 
szenvedő betegből izolálták 1977-ben. Napjainkig 12 esetben tenyésztettek ki emberi 
váladékokból Photorhabdust úgymint, vérből, fekélyből, gennyből és lágy szövetek 
biopsziás anyagából.  
Sejtmorfológia: A pimer forma peritrich csillókkal és ostorral rendelkezik, a 
szekunder lophotrich csillózatú, ostora nincs, ezért nem motilis (Givandan1995). A 
primer sejtek glikokalixa 2-3X vastagabb a szekunder sejtekénél (Brehélin és mtsai. 
1993) és fibriákkal rendelkeznek, melyeknek határozott szerepet tulajdonítanak a 
szimbiózis kialakításában azáltal, hogy elősegítik a féregnek a bélsejthez való kötődését 
(Binnington, 1993). 
Telepmorfológia: A primer és szekunder baktériumok telepmorfológiája eltérő. 
A primer formák, NA, táptalajon növesztve fehér, átlátszatlan, konvex, kör alakú 
szabálytalan szélű nyálkás telepet alkotnak. Átmérőjük 4 nap után kb. 3 mm. A 
szekunder telepek átlátszóbbak, laposabbak, szétterülőbbek, átmérőjük 4 nap után 45ـ 
mm. A telepek széle szabلlytalanabb, nyلlkلt nem termelnek. 
Festékfelvétel: A primer sejtek színesek pigmentáltak. Színük rózsaszín, 
narancssárga, vörös, sárga, zöld és barna lehet, kiváltképp gazdag táptalajokon ( TSY 
agar, tojás-agar, de közönséges, NA vagy LB táptalajon is). A primer formák szelektív 
kimutatása leggyakrabban festék adszorpción alapul. A festék kötődés vizsgálatára 
általában két táptalajt az NBTA-t és a MacConkey használata gyakori. NBTA-n 
növesztve a primer telepek a táptalajban található BTK-t (brómtimolkéket) 
adszorbeálják, ezért kékeszöld színűek, környezetük elszíntelenedik. A szekunder sejtek 
nem pigmentáltak. A szekunder telepek nem adszorbeálják a festéket, viszont a 
táptalajban levő TTC-t (trifenil-tetrazólium kloridot) redukálja, ami piros színt 
eredményez. A TTC-t a primer forma is redukálja ennek színét, viszont a festékkötés 
elrejti. MacConkey táptalaj neutrálvöröset tartalmaz. A primer sejtek felveszik a 
festéket, így ezek vörösesbarna telepeket alkotnak. A szekunder sejtek nem 
adszorbeálják, ezért színtelenek maradnak. A fénymikroszkópos felvételek alapján 
festékfelvétel inkább adszorpció, mint abszorpció. A kötődés inkább a sejt felszínére 
történik, a sejtfal poliszacharid, esetleg fehérjekomponensei által. 
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Pigment termelés: A Photorhabdus törzsek jellegzetes atraquinon szerkezetű 
pigmentet termelnek. A telepek színe a 2-3 napon sárgás, később narancssárgán, barna 
és rózsaszínen keresztül piros színre változik. 
Ez a változás abból adódik, hogy a baktérium környezetének pH-ja a 
növekedés során lúgos irányba tolódik el és a közeg pH változásával együtt, változik az 
elektronszerkezet és evvel párhuzamosan a telepek színe is. Ily módon pH8 és ez alatti 
értékeken a telepek színe a sárgától a színtelenig változik, míg pH9 és az e feletti 
értékeken a telepek színe piros (Richardson és mtsai. 1988). A Xenorhabdus törzsek 
általában kevésbé vagy egyáltalán nem pigmentáltak.  
Bioluminescencia: A Photorhabdus fajok legjellegzetesebb tulajdonsága a 
biolumineszcencia, mely fehér fény kibocsátását jelenti, amelyet csak akkor látunk 
szabad szemmel, ha szemünket jó néhány percig a sötéthez „adaptáljuk”. A 
fénykibocsátás intenzitása törzsenként eltérő, de luminométerrel szcintillációs 
számlálóval kvantitatív mérhető. A primer sejtek fénykibocsátása 2 nagyságrenddel 
erősebb, mint a szekunder sejteké. A bioluminescenciájáért a következő gének a 
felelősek luxCDABE operon (Frackman és mtsai, 1990). A luxA, luxB gén a luciferáz Ł 
és ß alegységét kódolja. Az enzim fény kibocsátás közben flavint és hosszú szénláncú 
aldehideket oxidál. Az utóbbiakat egy ún. zsírsavreduktáz komplex állítja elő hosszú 
szénláncú zsírsavakból. A reakció egyenlete: FMNH2 +O2 + RCOH`= 
FMN+H2O+RCOOH+Fény. A lux gén specifikus mRNS szint mindkét sejttípusban 
azonos volt, így itt is poszttranszkripciós szabályozást feltételeznek (Hosseini és 
Nealson, 1995). A baktérium a log fázisban kezd fényt termelni, ha OD> 2. 
Fénykibocsátás a baktérium stacioner fázisában éri el a maximumát. A szekunder fázisú 
sejtek fénykibocsátása 0, 1-1%-a primer fázisú sejtekének. 
Intracelluláris protein-kristályok: Photorhabdus primer sejtek intracelluláris 
protein-kristályokat termelnek a stacioner fázisban, melyeket fáziskontraszt 
mikroszkóppal lehet látni.  Photorhabdusban a kristályfehérjéket cipA és cipB gének 
kódolják. A primer sejtekből létrehozott egyszeres inszerciós mutáns (cipA- cip-B+ ill. 
cipA+ cip-B-) sejtek több fénykibocsájtása mérhetően csökkent (Fodor, nem közölt 
adatok), a nematodák nem növekednek rajtuk, viszont változatlanul patogének. A 
kétszeres mutáns letális. A primer és szekunder sejteket összehasonlítva valószínű, 




Enzimek: EPB fajokból kitináz aktivitást több Xenorhabdus és Photorhabdus 
fajban is kimutattak (Chen és mtsai, 1996). A szakirodalom általában a lecitináz, lipáz 
és proteáz enzimek termelését említi, mint primer specifikus bélyegeket. Thaler és 
munkatársai (1998) szerint azonban sok Photorhabdus egyáltalán nem termel 
lecitinázt, illetve nem egyértelmű, hogy a primer vagy szekunder sejtek termelik-e 
nagyobb mennyiségben. Eredményeik alapján a lipáz termelés inkább primerre 
jellemző tulajdonság. K122 törzs vizsgálatakor (Wang és Dowds,1993) azt találták, 
hogy a lipázok is poszt-transzlációsan szabályozódnak. Proteázokról korábban úgy 
vélték, hogy aktivitásuk primer specifikus. Ezt látszott alátámasztani, hogy proteáz 
inhibitorokat izoláltak szekunder variánsokból (Wee és mtsai, 2000). A különböző 
proteázok száma és mennyisége törzsenként eltérő lehet. A környezetbe kibocsátott 
extra celluláris enzimek közül a lipázoknak, a foszfolipázoknak, a proteázoknak és a 
nukleázoknak fontos szerepe van a rovartetem szöveteinek lebontásában, vagy más 
szóval a biokonverzáció folyamatában, a nematoda számára nélkülözhetetlen 
tápanyagok előállításában szolgáltatnak baktériumoknak és fonálférgeknek egyaránt. 
A lipáz aktivitást különböző Tween agaron lehet jól megfigyelni. Tween 80 agaron a 
primer telepek sárga, ill. narancssárga színűek és a lipáz által kicsapott, vízoldhatatlan 
zsírsavak opálos udvart képeznek körülöttük.  66kDa nagyságú lipáz enzimet egy 3kbp 
hosszúságú gén kódolja. A gén szerkezete a két formában megegyezik. Kimutatták, 
hogy a transzláció a primer és a szekunder sejtekben egyaránt végbemegy és azonos 
mennyiségű, fehérje termék keletkezik. Az extracelluláris lipázokról feltételezik, hogy 
jelentős szerepet töltenek be a fonalféreg anyagcseréjében. A proteolízis zselatin 
agaron vizsgálható. Savas higany klorid hatására a zselatin kicsapódik, így ahol nem 
történik zselatinbontás ott a táptalaj opálos, ahol pedig történt ott feltisztult lesz. 
A P. luminescens Brecon törzséből izolált az első intracelluláris enzim, a 
proteáz ß melynek molekulatömege 74 kDa. Az enzim a bradykinin és a 2-
furylacryloyl tartalmazó kollagéneket hasítja és nem hatékony a natív kollagénekkel, 
ill. a denaturált kollagénekkel (zselatin) szemben. Az enzimnek szerepet tulajdonítanak 
a baktérium táplálásában, mivel a kisebb kollagén fragmenteket képes hasítani. 
(Marokházi és Venekei 2004). 
 Photorhabdus egyik szekretált proteáz enzime a PrtA, melynek meglehetősen 
nagy az affinitása a mesterséges szubsztrátokhoz, mint pl. a kazein és a zselatin. A 
cink metalloproteáz inhibitorok képesek gátolni működését. A Prt aktivitás mérhető a 
rovarban a 24 órával mesterségesen kiváltott bakteriális fertőzés után. Feltételezik, 
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hogy a proteáz fontosabb szerepet játszik a rovar szöveteinek a lebontásában, mint a 
rovar immunrendszerének legyőzésében. A tisztított Prt A-nak citotoxikus hatása van 
az emlős sejt kultúrákra, ez alátámasztja azt a javaslatot, hogy szabályozó szerepet tölt 
be a rovartetem biokonverziójában táplálékká való átalakításában a baktérium 
számára, és így részt vesz a nematoda fejlődésében. (Bowen and Rochelean, 2003). 
Külső membrán fehérjék: A Gram-negatív baktériumokra jellemző külső 
membrán fehérjék mintegy 50%-t Photorhabdusban az OpnP teszi ki. Aminosav 
összetétele 50%-os egyezést mutat az E. coli OpnF fehérjével. Az OpnB fehérje 
primerـspecifikus jelleg. A primer és szekunder különbségeken kívül törzsek közötti 
különbségeket is tapasztalunk. A fehérjének szerepe lehet a nematodával kialakuló 
specifikus kölcsönhatásban.  
A Photorhabdus ugyancsak primer-specifikusan expresszálódó ner génjének 
szerepet tulajdonítanak a külső membrán fehérje összetételének kialakításában.(O’Neill 
and Roche 2002). 
3.3.3.3. Photorhabdus fajok, alfajok, törzsek, obligát szimbiotikus asszociációk 
(A) Photorhabdus luminescens 
A faj sejtjei pálca alakúak, méretük 2-6x 0,5-1,4μm között változik. A törzsek 
35-39C°-ig nőnek. Mindkét fázis variánsuk lumineszkál, de a szekunder variáns 
százszor gyengébben. Törzseit Heterorhabditis bacteriophora Brecon és HP88 
csoportjából illetve Heterorhabditis indicából izolálták. A fajon belül öt alfajt írtak le: 
P. luminescens subsp. luminescens, P. luminescens kayaii, P. minescens subsp. 
thracensis.  Típus törzse: Hb, ATCC29999. 
(B) Photorhabdus luminescens subsp. luminescens 
Heterorhabditis bacteriophora Brecon csoportjából izolálták. A törzsek 
hidrolizálják az eszkulint, triptofánból gyengén indolt termelnek. Egyedüli szénhidrát 




(C) Photorhabdus luminescens subsp. laumondii 
Heterorhabditis bacteriophora HP88 csoportjának tagjaival alakít ki 
szimbiózist. Eszkulint hidrolizálják törzsei. Indol, DNáz és ureáz pozitívak. 
Típustörzse: TT01, CIP (Collection of I’Institut Pasteur) 105565. 
(D) Photorhabdus luminescens ssp. akhurstii 
Heterorhabditis indica törzsek természetes szimbiontái. Az eszkulint 
hidrolizálják, DNáz-t termelnek. Ureáz és indol termelésük változó. A mannitolt 
hasznosítják, a DL-laktátot csak gyengén, a DL-glicerinsavat nem. Típus törzse: 
FRG04, CIP105564. 
(E) Photorhabdus luminescens subsp. kayaii 
Törökországból származó Heterorhabditis bacteriophorából izolálták (Hazir és 
mtsai, 2004). Triptofánból indolt termelnek. Hidrolizálják az eszkulint. Nem 
hasznosítják a manni-tolt, szalicilt, L-fukózt. Típus törzse: 1121, DSM15194, 
NCIMB13951. 
(F) Photorhabdus luminescens subsp. thracensis 
Törökországban gyűjtött Heterorhabditis bacteriophorából izolálták (Hazir és 
mtsai, 2004). Indolt nem képeznek. Eszkulint hidrolizálnak, gyengén termelnek ureázt. 
Nem hasznosítják a mannitolt, viszont az L-fukózt, a szalicilt és a trehalózt igen. Típus 
törzse: 39-8, DSM15199, NCIMB13952. 
(G) Photorhabdus temperata 
Észak-amerikai Heterorhabditis megidis-ből, Heterorhabditis bacteriophora 
NC csoportjából és Heterorhabditis zealandicából izolálták. Általában indol negatívak, 
DN-ázt termelnek és eszkulin hidrolízisre pozitívak, ureáz aktivitásuk változó. Savat 
képeznek fruktózból, N-acetilglukózaminból, glükózból, mannózból, ribózból és 
gyengén glicerinből és maltózból is. Hasznosítják a D, L-glicerinsavat, egyedüli 
szénforrásként, ellentétben a D,L-tejsavval. Alfaja: Photorhabdus temperata subsp. 
temperata. Típus törzse: XlNach, CIP 105563. 
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(H) Photorhabdus temperata subsp. temperata 
Észak- Nyugat európai Heterorhabditis megidis nematoda törzsek természetes 
szimbiontái. Indolt nem képeznek, DNázt termelnek, az eszkulin hidrolízise változó, 
általában ureáz negatívak. Törzsei képesek a DL-glicerinsavat és L-fukózt, mint 
szénforrást hasznosítani, de a DL-laktátot és mannitolt nem. Típustörzse az XlNach. Két 
fázis variánsa között reverzibilis intermedier variánsokat is megfigyeltek. 
(I) Photorhabdus asymbiotica 
Természetes előfordulásuk nem ismert, valamennyi izolátum emberi sebekből 
származik. Nem hidrolizálják az eszkulint és nem termelnek indolt. DN-áz negatívak, 
ureáz pozitívak. Jelenleg két alfaja ismert: Photorhabdus asymbiotica subsp. australis 
(Akhurst és mtsai, 2004) és Photorhabdus asymbiotica subsp. asymbiotica. Típus törzs: 
ATCC43950 (3265-86-os izolátum). 
 
Gnotobiológiai kísérleteimben felsoroltak közül az alábbi fajok és alfajok 
törzseire szorítkoznak: 
 Photorhabdus luminescens 
 P. luminescens subsp. luminescens 
 P. luminescens subsp. laumondii 
 P. luminescens subsp. thrachensis, (ez korábbi előadásaimban P. luminescens 
subsp. boemarii néven szerepelt) 
 Photorhabdus temperata 
 P. temperata subsp. temperata 
 Az ideiglenesen P. stackebrandtii-nak nevezett faj, amely Szállás et al., (1997) 
törzsfáján a Xenorhabdus és Photorhabdus taxonok elágazási pontjánál található 
(6. ábra). 
Mivel kísérleteim az utóbbi három évben megjelent taxonómiai cikkek előtt 
fejeződtek be, a nevezéktant illetően Szállás et al. (1997) munkáját vettem alapul, 
hivatkoznék törzsfájára (6. ábra). 
Kéziratom lezárásnak napjaiban jelent meg témavezető társszerzőségével a 
legújabb Photorhabdus nemzetség filogenetikai elemzéséről (Peat et al., 2010), de ezt 




6. ábra: Gnotobiológiai vizsgálataimban szereplő Photorhabdus törzsek pozíciója 
Szállás et al. (1997) filogenetikai törzsfáján 




Az entomopatogén nematodák (EPN) bakteriális (EPB) szimbiontái széles 
spektrumú antibiotikumokat termelnek Akhurst (1982). A kvalitatív és kvantitatív profil 
törzsenként eltérést mutat. (Webster et al., 2002). In vitro körülmények között az 
antibiotikum termelést befolyásolják a fermentáció körülményei. Akhurst (1982) 
eredményei alapján tudjuk, hogy a Xenorhabdus spp. által termelt antibiotikum 
hatékonynak bizonyultak gombák, Gram-pozitív Micrococcusok, Staphylococcusok, 
Bacillusok és Gram-negatív baktériumokkal szemben. A sztreptomicin rezisztens 
Erwinia amylovora törzsek megjelenése, antibiotikum-rezisztens mastitis patogének 
számarányának növekedése indokolja, hogy Magyarországon is folytatódjanak 
kutatások az EPB által termelt antibiotikumokkal és antimikrobiális anyagokkal 
kapcsolatban. A klinikumban pedig egyre nagyobb gondot okoz a multi-rezisztens 
humán patogének megjelenése elsősorban a methicillin rezisztens MRSA törzs 
megjelenése indokolja, hogy a jövőbeli felhasználási lehetőségét szem előtt tartva az 
EPB fajok antibiotikum-termelésének kutatására az eddigieknél fokozottabb figyelmet 
fordítsunk. A legismertebb, eddig azonosított antibiotikum-hatású EPB- metabolitokat Bode 
(2009) foglalta össze (7. ábra).  
 
7. ábra: A legismertebb EPB antibiotikumok (Bode, H.; 2007) 
A kisebb mólsúlyú másodlagos (olykor primer) metabolitok Gram-negatív és 
Gram pozitív baktériumokkal- Staphylococcus, Micrococcus, Bacillus, Escherichia, 
Shigella, Enterobacter, Serratia, Proteus, Erwinia, (Böszörményi et al., 2009), 
Flavobacterium és Pseudomonas szemben hatékonyak. Az antibiotikumok egy része 
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sarjadzó élesztő, élesztő (Saccharomyces) és Candida gombákkal, valamint 
Phytophthora fajokkal (Böszörményi et al., 2009) szemben mutattak jelentős aktivitást. 
A nagy molekulasúlyú antimikrobiális hatású anyagok inkább a közel rokon fajok 
illetve törzsek növekedését gátolják. Egyik csoport indol származék. Ilyen a 
nematophin (Li és mtsai.1997). Célszervekben, elvben patogén az RNS szintézist 
gátolja. Saját kísérleteinkben teljesen hatástalannak találtuk (Furgani et al., 2008). 
3.3.4.1.1. Photorhabdus antibiotikumok 
A Photorhabdus fajok által termelt legismertebb antibiotikumok szerkezeti 
képletei a 8-13. ábrákon láthatók. Hidroxisztilbénekről és poliketidekről (anthraquinon 
származék) korábban (Li és mtsai, 1995b) bizonyították, hogy rendelkeznek 
antimikrobiális hatással.  A Photorhabdus genom szekvencia elkészülte során (Duchaud 
és mtsai, 2003) több génről is feltételezték, hogy szerepet játszhatnak az antibiotikumok 
termelésében. Összesen 33 gént, 20 lókuszon említenek. Ilyenek a toxoflavin, 
nikkomicin, lichenicin, aktinomicin, sziringomicin, bacitracin bioszintézisért felelős 
gének homológjai. 
Karbapenem antibiotikumok: ß-laktám antibiotikumok családjába tartoznak. 
Hatásosak Gram-pozitív és Gram-negatív baktériumok ellen. A karbapenem 
bioszintézisért felelős operon (cpm) (Derzelle és mtsai, 2002) lényeges tulajdonságokban 
tér el az Erwiniában illetve Serratiában található operonoktól (car). A cpm operon 8 
génből áll cpmA-cpmH (ez megegyezik a car operonnal). A klaszter első öt génje (cpm 
ABCDE) felelős a karbapenem szintéziséért, két gén (cpmFG) a karbapenem (B-laktám) 
rezisztenciáért, az utolsó gén funkciója még ismeretlen. Az utolsó három gén két 
kópiában van jelen a genomban (cpmIJK) (A kópiák hasonlósága 98% feletti.) Eltérő a 
cpm szabályozása is a car operonétól, mivel ebben az esetben nem találtak az operon 
előtt carR-rel homológ gént. A carR a luxR családhoz tartozik Erwinia és Serratia 
fajokban aktiválja a car operon átírását. A cpm operon szabályozása részben Rap/Hor 
homológon (Sly), részben luxS rendszereken keresztül történik.  
A karbapenem termelés az exponenciális fázisban éri el csúcsát, ennek végén az 
operon expressziója represszálódik. A Williams és mtsi (2005) által transzpozon 
mutagenezissel azonosított gén inaktiválása a sztilbén (ST) antibiotikum termelés 
megszűnését eredményezi. Ez az első gén, amelyről igazolták, hogy szerepet játszik a 




8. ábra: Indol származékok (Webster et al., 2002) 
 
9. ábra: Nematophin (Webster et al., 2002) 
A xenorabdinok (10. ábra) ditiolopirrolon származékok. Elsősorban Gram-
pozitív baktériumok ellen hatásosak, de gátolják bizonyos gombák növekedését is. 
Valószínűleg RNS és a fehérje szintézist gátolnak. 
 
10. ábra: Xenorabdinok (Webster et al.; 2002) 
A xenorxidok (11. ábra) a xenorabdinokhoz hasonló vegyületek, de egyik 
kénatomjuk oxidált. Hasonló vegyületek a xenominok is, amelyeket Webster (2002) 
Entomopathogenic Nematology egy fejezetében megemlít ugyan, de még nem 




11. ábra: Xenorxidok (Webster et al., 2002) 
A xenokumacinok (12. ábra) az amikumacinokkal azonos csoportba 
tartoznak, amelyeket a Bacillus pumilus fajból izoláltak először. Hatásosak Gram-
pozitív és Gram-negatív baktérium és néhány gombafaj ellen is. 
 
12. ábra: Xenokumacinok (Webster et al.; 2002) 
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2004-ben Ji és munkatársai számoltak be egy új antibakteriális hatású 
anyagokról, benzilidénacetonról (13. ábra), amit Xenorhabdus nematophilából 
izoláltak. Öt növénypatogén kórokozóval szemben bizonyult hatékonynak. Ezek az 
Agrobacterium vitis, Pectobactérium carotovorum subsp. atrosepticum, P. 




13. ábra: Benzilidénaceton (Webster et al.; 2002) 
A bakteriocinek fág farokhoz hasonló részecskék. Xenorhabdus fajok, illetve 
közel rokon genusok tagjainak (Photorhabdus, Proteus vulgaris, Morganella morgani) 
növekedést gátolják. A X. nematopilában megfigyelt bakteriocint, xenorhabdicinnek 
nevezték el. 1992-ben felfigyeltek a lizogén fágok jelenlétére (Boemare és mtsai.1992). 
A X. nematophilából izolált fág a Siphoviridae család tagjai (hasonlóan az E. coli  
fágjához) (Thaler és mtsi. 1995). Photorhabdus fajokban még nem bizonyították 
temperált fágok jelenlétét. Fág-farok alakú bakteriocineket már megfigyeltek elektron 
mikroszkópos felvételeken (Baghdiguian és mtsi, 1993). E bakteriocinek alakjukban és 
méretükben eltérnek a Xenorhabdus fajoknál megfigyeltektől, de valószínűleg azonos a 
szerepük. Sharma és mtsai (2002) négy lókuszt azonosítottak P. luminescens subsp. 
akhurstii W14 törzsében, a lum1,2,3,4 gén termékei (lumicinok) bakterio-toxikusak.   A 
múlt évben a X. nematophila F1 törzsének antibiotikumait azonosították (Gualtieri et al., 
2009) és leírtak egy korábban ismeretlen, antimikrobiális aktivitás tekintetében hatásos 
lizin-gazdag, ciklikus peptid családot. E színvonalas tanulmány igazolja, hogy érdemes 
új törzsek ferment-leveit analizálni új antibiotikumok felfedezésének reményében. 
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3.3.4.2. Egyéb biológiailag aktív anyagok 
Nematocidok: Photorhabdusok által termelt indol és sztilbén nematicid 
aktivitással is rendelkezik (Hu és mtsi,1999). A sztilbénről kimutatták, hogy 100μg/ml 
koncentrációban, néhány nematoda (Aphelenchoides rhytium, Bursaphelenchus spp. és 
Caenorhabditis elegans) negyedik stádiumú lárva és felnőtt egyedeinek közel 100%-os 
halálozását okozta. Nem volt hatásos Heterorhabditis fajok ellen. Az indol is halálosnak 
bizonyult, illetve paralízist okozott több nematoda fajban. A két anyag gátolta a peték 
kikelését is. Érdekes módon az indol riasztóan hatott több Heterorhabditis és 
Steinernema fajra. 
Toxinok: 1998-ban (Bowen és mtsi, 1998) négy toxin komplex lókuszt 
azonosítottak akkor Photorhabdus luminescens subsp. akhurstii W14 törzsében (tca, 
tcb, tcc, tcd), amelyek egy része nem csak injektálva szájon keresztül is toxikus a 
rovarokra. A toxin nagy molekulasúlyú protein komplex (kb. 1,000000 kDa). Sem 
proteáz, sem foszfolipáz komponense nincs és nincs hemolítikus aktivitása sem. A 
tisztított natív komplex ng koncentrációban toxikus négy, különféle rovar rend 
képviselőire (Lepidoptera, Coleoptera, Hymenoptera, Dictyoptera) (Bowen and Ensign, 
1998).  Főleg ez utóbbi toxin komplexekre irányul nagy figyelem, hiszen a remények 
szerint a Bacillus thuringiensis által termelt, toxinok alternatívái lehetnek, transzgenikus 
rovar-rezisztens növények előállításakor. Sikerült tc toxint termelő rovarokkal szemben 
rezisztens transzgenikus növényt előállítani. (Arabidopsis thaliana, tcdA gén) (Liu és 
mtsi, 2003). Azóta több más törzsben, fajban kimutatták a toxin homológok jelenlétét, 
sőt a Xenorhabdus nematophila fajban is (Morgan és mtsi, 2001; Joo és mtsi, 2004) 
megtalálták. Új lókuszokat, géneket is publikáltak a tc családon belül illetve újabb toxin 
családokat is megismertek, mint az mcf (Daborn és mtsi, 2002) toxinok, a Pir toxinok 
(Waterfield és mtsi, 2005).  
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4. ANYAGOK ÉS MÓDSZEREK 
4.1. Anyagok 
4.1.1. Baktérium és fonalféreg törzsek 
4.1.1.1. . Entomopatogén baktériumok 
Gnotobiológiai kísérleteim az alábbi fajok és alfajok törzseire szorítkoznak: 
 Photorhabdus luminescens 
 P. luminescens subsp. luminescens 
 P. luminescens subsp. laumondii 
 P. luminescens subsp. trachensis 
 Photorhabdus temperata 
 P. temperata subsp. temperata 
 P. stackebrandtii. 
A Heterorhabditis és Photorhabdus törzseket az 1. és 2. táblázatban, 
Steinernema és Xenorhabdus törzseket a 3. táblázatban, míg a tesztorganizmusokat 
a 4. táblázatban találjuk. 
 
 
4.1.1.2. Entomopatogén fonalférgek  
Az 1. és 2. táblázatokban felsorolt Heterorhabditis fajokkal gnotobiológiai 
kísérleteimben dolgoztam. A Steinernema nemzetség 3. táblázatban felsorolt fajai 
közül elsősorban a S. bicornutum és S. rarum kiváló antibiotikum-termelést mutató 
szimbiontáival foglalkoztam.   
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1. táblázat: A kísérleteimben szereplő Heterorhabditis és Photorhabdus 
 törzsek származása és eredete 




 faj, alfaj, törzs 
Földrajzi eredet, 









Hm Hm DSMZ 3368 Típus törzs I. 
HbI HbI Ausztrália, B. Adams I. 
H. bacteriophora  P. l. ssp. laumondii   
RH1 RH1   
Brecon H U Brecon H U Ausztrália, Gerritsen IV. 
 HP88 USA, Ann Burnell IV. 
 Az36 Azori szigetek IV. 
He86 He86 Franciaország, Abad  
 Q614 USA, K. H. Nealson IV. 
 V6-1 USA, K. H.  Nealson IV. 
Argentinensis Argentinensis  Argentína, B. Adams IV. 
H. bacteriophora  P. l. ssp. trachensis   
KOH KOH Hódmezővásárhely, 
 Lucskai, A. 
V. 
Az29 AZ 29 Azori szigetek V. 
A1 A1 Orosháza, Lucskai, A. V. 
Mol MOL Moldávia, L. Gerritsen V. 
H. bacteriophora P. temperata   
NCI NCI Észak Karolina III. 
NC19 NC19 Észak Karolina III. 
Heliothidis Heliothidis Ausztrália, B. Adams III. 
Avap YS 19H Avap YS 19H Nebraska, B. Adams III. 
H. marelatus P. temperata   
OR10  OR10  Oregon, USA, B. Adams III. 
Hepialius Hepialius Kalifornia, P. Stock III. 
H. megidis P. temperata   
OHI OHI     III. * 
 Meg 1 Ohio, USA, K. Nealson III. 
 Meg 2 Ohio, USA, K. Nealson III. 




 ssp. temperata   
H4 H4 Dobogókő, Fodor, A. II. 
HE87. 3 HE87. 3 Hollandia, L. Gerritsen II. 
CJG CJG Svájc, Grunder II. 
HSH1 HSH1 Németország. Ehlers, R. II. 
HSH2 HSH2 Németország. Ehlers, R. II. 
HSH3 HSH3 Németország, Ehlers, R. II. 
HL81 HL81 Hollandia, Simons, N. II. 
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2. táblázat: Gnotobiológiai kísérleteim: Heterorhabditis törzsek, és szimbiontáik 
Heterorhabditis Photorhabdus 16S rDNS 
csoport Alu I fenotípus* species törzs Faj Alfaj/ssp 
H. bacteriophora 
Hm1 P. luminescens 
ssp. luminescens 
I  
Hb1 I 110,147,242,331 
HP88 
P. luminescens 
 ssp. laumondii  
 
IV 110,190,242,404 
Brecon D. IV ~120,~ 180,~200, 
Az35 IV ~120,~ 180,~200, 
Az36 IV ~120,~ 180,~200, 
Az37 IV ~120,~ 180,~200, 
Az39 IV ~120,~ 180,~200, 
V6-1 IV 190,242,404 
Q614 IV 190,242,404 
Argentinen IV ~100,~130,190,242,331 
NCI IV 130,242,331,404 
HU1 (A1) 
P. luminescens 
 ssp. trachensis 
V** ~130,242,331,501 
HU2 (KOH) V** ~130,242,331,501 
Az29 V** ~130,242,331,501 
Mol V** ~130,242,331,501 
Avap 19H P. temperata 
  
III ~130,190,242,331 
NC19 III  
Heliothidis III  
H.  marelatus HO-10, P. temperata  
III 147,242,331,404 
Hepialus III 147,242,331,404 
H. megidis 
USA 
OH1 P. temperata 
 
III 242,331,404,501, 
Meg1 III 110,~130, ~160,242,331 
Meg2 III  




 ssp. temperata 
II ~130,242,331,501 
He87.3 II ~130,242,331,501 
HSH1 II  
HSH2 II  
HSH3 II  
HL81 II 110,~130,242,331,501 
CJG II 110,~130,242,331,404 
Pjun P. stackebrandtii 
XI 110,~130,~160,242,331 
H. downesii 
EUR349  (HIT) P. stackebrandtii 
XI ~67~130,~180,242,331 
K122 P. temperata ssp. temperata 
II 110,160,200,404 
H. zealandica NZH3 P. zealandica VIII 67, ~120, 242, 331, 501,692 






IS5 XII** 100,~130,~160,242,331,5011 
EG2 X** 100,130,160,242,331,404,501 
















3. táblázat: Az antibiotikum kísérletekben tesztelt Xenorhabdus törzsek  
és Steinernema szimbiontáik (Furgani et al, 2008; Böszörményi et al, 2009) 
 
Rövidítések az 1. - 3. táblázatokhoz: 
ATTC Amerikai típus Gyűjtemény, Rockville, MD, USA. Xu et.  al. (1991), Brunel et.  al.  
(1997), Völgyi et. al. (2000) 
T= típus törzs  xx=nem publikált törzs  §= Szállás et. al. (1997)  
#= Szállás et al. (2001)   §§=Lengyel et al. (2005.) 
xx xx= új információ a taxonómiai helyzetéről (Tailliez et al. 2006.) 
##= nematoda eredete a baktériumot izolálták Magyarországon 
Fajok és törzsek Eredet Steinernema gazda Előfordulás 
X. nematophila 
ATCC19061 T ATCC/R. Hurlbert S. carpocapsae USA 
AN6/1 S. Forst, R. Akhurst S. carpocapsae Ausztrália 
N2-4 = N2-I Jim Lindgren S. carpocapsae Mexikó 
RIO Jim Lindegreen Byron Adams S. riobrave TX, USA 
DSM3370 T Erko Stackebrandt S. carpocapsae Csehország 
X. bovienii 
DSM4766 T Erko Stackebrandt S. feltiae Oroszország 
SF22 Aana Vainio S. feltiae SF22 Finnország 
Vije Lonne Gerritsen S. feltiae Vije Norvégia 
Sulcatus Lonne Gerritsen S. feltiae USA 
IS6 xx Itamar Glazer S. feltiae IS6 Izrael (Negev) 
NYH  x x András Fodor S. feltiae Magyarország 
X. cabanillasii RIO x Byron Adams##= Steinernema riobrave TX, USA 













##  = Steinernema rarum Argentína (Córdoba) 
X. innexi DSM 10292  Steinernema scapterisci Uruguay 




S. longicaudatum Kína 
46 
 
4.1.2. Teszt organizmusok 
A teszt organizmusok származási helyeit a 4. táblázat foglalja össze. 
A Staphylococcus aureus gennykeltő baktérium, Gram-pozitív típusosan 
szőlőfürt elrendezésűek. S. aureus 1, 2, 3 kataláz pozitív, a S. aureus 1 gyengén a S. 
aureus 2 intenzíven a S. aureus 6 mérsékelten ß hemolízál (teljes) véres agaron. A S. 
aureus 3, 4, 5 kataláz negatív, intenzíven £ hemolízál. Tenyésztésük véres agaron a 
legeredményesebb, 2-3mm átmérőjű, kerek, enyhén domború, fénylő, többnyire 
aranysárga színű, könnyen emulgeálható, sima telepeket képeznek. A törzsek 
legnagyobb része érzékeny novobiocinra, cephalosporinra, gentamicinre és 
neomycinre, 85% oxacillinre, vancomycinre és nitrofurantoinra. Ma már a penicillináz 
termelést meghatározó rezisztencia plazmidot hordozó törzsek nagymérvű elterjedése 
következtében a penicillinkezelés eredménytelen. 
Az E. coli csillós sejtjei 2-3μm hosszú pálcák, egyesek poliszacharid tokot 
képeznek. Közönséges táptalajokon jól nőnek differenciálásukhoz számos szelektív 
táptalajt használnak. E. coli #471,# 673, #707, #727, #884,# 902 chloramphenikol, 
carbenicillin, ampicillin antibiotikumokkal szemben mérsékelten érzékeny, 
rifampicinre és kanamicinre rezisztensek. Az S 17  pir pKNOCK kontrolként használt 
törzs kloramfenikol rezisztenciával rendelkezik a többi vizsgált antibiotikumra 
érzékenységet mutat.  
A Klebsiella pneumoniae csillótlan 1-2μm nagyságú pálcák általában tokot 
képeznek. A légúti törzsek kivételével fibriával rendelkeznek. A Kl. pneumoniae #696 
törzs rezisztens carbenicillinre, kanamicinre és érzékeny kloramfenikolra.  A 
rezisztencia rifampicinnel szemben intenzívebb, mint az E. coli fajnál. 
Serratia entomophila lekerekített végű, 0.7-1.0 μm nagyságú coccobacillus 
egyesével vagy csoportosan helyezkedik el, 2-4 peritrich csillóval mozognak. Mo1 
nagyfokú érzékenységet mutatott a vizsgált antibiotikumokkal szemben.  
Bacillus cereus, B. subtilis rövid láncokban előforduló 2-3 μm hosszú, csillós, 
pálcák. Élelmiszerekben túlzottan elszaporodva enterális tüneteket okozhatnak. 
 Phytophthora nicotianae az Oomycetes osztályába tartozik. Miceális 
növekedésükre, sporangium és cisztospórás csírázásukra gombaellenes és 
antibakteriális vegyületek különbözőképpen hatnak. A P. nicotianae (H-1/100) 
érzékeny a baktériumokkal általánosságban használt antibiotikumokra és rezisztens a 
legtöbb gombák kezelésében használatos mikotikumokkal.  
47 
 
Erwinia amylovora egy Gram-negatív, 0,5-1,0 μm hosszú pálca peritrich 
csillós fitopatogén baktérium, rákosodást és tűzfoltosságot okoz alma, körte 
ültetvényeken, valamint számos díszcserjén, humánpatogén jelentősége nem ismert. A 
kórokozó a virágbibén keresztül kolonizálja a fiatal hajtásokat, majd később az ágak 
kéregszövetét nekrotizálja.  Enterobacteriaceae család tagja, 37C°-on nem nő és 
bizonyos növekedési faktorokra van szüksége. Szacharózt (5%) tartalmazó táp agaron 
fehér, fénylő, nyálkás, radiálisan csíkos, sűrű, csapadékos közepű telepeket képez 2-3 
nap alatt (27C°-on). Biokémiai tulajdonsága a glukózt bontja, a nitrátot nem redukálja. 
E. amylovora rezisztens a következő antibiotikumokra: penicillin, ampicillin, 
oleandomycin, erythromycin, cephalotin és nystatin antibiotikumokra (Hevesi szóbeli 
közlés). E. amylovora tandem strA-strB génekkel, Tn5393 transzpozonnal, konjugatív 
pEa34, (Mac Manus and Jones 1994, 2002) és mobilis pEa8.7 (Palmer et al. 1997) 
plazmidokkal rendelkezik a CA11 törzs sztreptomicin rezisztenciáért felelős gént és 
plazmidot hordoz Ea110 (rifampicin rezisztens), Ea88 (sztreptomicin rezisztens). 
 
4. táblázat: Teszt organizmusok 
Teszt organizmus Származási hely 
Staphylococcus 1-6 Ohio Egyetem Állattudományi Tanszék Hogan Laboratórium 
E. coli 
 #471,# 673,#707, #727, #884,# 902 
Hogan - laboratórium 
OSU-OARDC, Wooster, OH 
Kl. pneumoniae #696 Hogan Mastitis Laboratory 
Serratia marcescens Dr.Trevor Jackson, Új-Zéland 
Erwinia amylovora 
Ea01,09,17,26,28,47,56,60,67,78 
Hevesi Mária  
Magyarország,. Nyárlőrinc Idared almafa 
Corvinus Egyetem, Bp. 
Erwinia amylovora 
 Ea88, CA11, Ea110 




Józsa András (PE) és Bakonyi József, 
(MTA-NKI), Magyarország, liliomból 
Bacillus cereus Szentirmai Attila Debrecen, Mikrobiológia Tanszék 
Bacillus subtilis Szentirmai Attila  Debrecen, Mikrobiológia Tanszék 
S 17  pir pKNOCK 
Dr. Eric Martens University of Wisconsin, 
Madison 
E. coli S17 Prof.  Dr. Heidi Goodrich-Blair University of Wisconsin, Madison 
 




A kísérletekben felhasznált táptalajok autoklávban, 121C  hőmérsékleten, 
1 bar nyomáson, 20 percig sterileztem. Az oldatok készítéséhez desztillált vizet 
használtam. A táptalajokat a következő receptúrák alapján (Ausubel et al.,1999) 
készítettem: 
 
LB tápoldat (baktériumnövesztés, baktérium-izolálás)  
Élesztő kivonat  5g/l 
Tripton 10g/l 
NaCl  10g/l 
PH 7,2-7,5 
 
2X LB tápoldat   
Élesztő kivonat 10g/l 
Tripton 20g/l 
NaCl  20g/l 
PH 7,2-7,5 
 
LB táptalaj (baktérium fenntartás) 
Ugyanaz, mint a táplevesé, de 15g/l agart is tartalmaz  
 
NA táptalaj (baktérium fenntartás) 
Húskivonat  3g/l 
Pepton  5g/l 
Agar  15g/l 
pH 7, 0-7, 2 
 
NBTA táptalaj (baktériumok izolálása, Photorhabdus indikátor táptalaj) 
Összetétele azonos az NA táptalajéval, de sterilezés után kb. 45C  
hőmérsékleten, a BTK-t (bróm-timolkék) és TTC-t (trifenil-tetrazólium-klorid) 
kell hozzáadni a következő mennyiségben.  
BTK 25mg/ml-es oldat 1ml/l     
TTC 40 mg/ml-es oldat  1ml/l 
 
V8 agar, Sárgarépa- Agar, Borsó- agar, Lima Bean Agar 
 P. nicotianae fenntartásához és a micéliumok növekedésének vizsgálatához. 
(Érsek et al. 1995).  
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4.1.4. Fonalférgek, laboratóriumi tenyésztés-technikája  
 
A fonalférgek dauerlárváit csapvízben 10-15Cº-on laboratóriumban lehet 
hűtőszekrényben több héten át fenntartani. 
TSY táptalaj (nematodák növesztése)  
Élesztő kivonat  5g/l 
Szója pepton  30g/l   
Agar  15g/l 
3%-os koleszterinoldat  2ml/l  
pH 7,0- 7, 2 
Hyamin oldat (a dauerlárvák felületének fertőtlenítése) 
Az oldat 0,5g hyamint (metil-benzetonium-kloridot) tartalmaz 100 ml-ben. 
Sterilizálni nem kell az oldatot. 
M9 oldat (Nematoda-puffer, Brenner, 1974) 
MgCl2  0,25 g/l 
NaCl  5g/l 
KH2PO4  3g/l 
NA2HPO4  6g/l 
Sterilizálás után: 1ml 1 M steril MgSO4 1000 ml-hez. 
Wouts-agar (nematoda növesztés) 
Húskivonat  6g/l 
Pepton  l0g/l 
Napraforgóolaj  5g/l 
Agar  12g/l 
ENGM –agar (nematoda növesztés) (Fodor et al.; 2010a) 
Bacto-peptone  2.5 g 
Beef extract 4.0g 
Lenolaj  5 ml 
Agar  12-15g 
d H2O Végtérfogat: 1000 ml 
EGG PREP mixtúra (peték kinyerése, nematodák emésztése) 
Felhasználás előtt kell összemérni az oldatot és a kezelés kb. 10 percig tart.  
12%-os Hypo  2,0ml 
1M NaOH  1,25ml 




4.2.1. Mikrobiológiai módszerek  
4.2.1.1. Az entomopatogén baktériumok fenotípusos azonosításának módszerei  
Standard módszerekkel (Boemare és mtsai.1997) hasonlítottam össze a 
következő tulajdonságokat a telepek színét, festék megkötő képességét, NBTA illetve 
MacConkey táptalajokon (biolumineszenciáját, mozgóképességét, hemolízisét, 
exoenzim aktivitásukat és antibiotikum termelését). 
A vizsgálatok egy része rutin mikrobiológiai technikák egy részét is 
képviselte. Differenciáló táptalajokat használtunk LB, LBTA, MacConkey, véres agart, 
Tween 80, zselatin agart és a mozgás vizsgálatához 2%-os agar tartalmú LBTA lemezt.  
A biolumineszenciát sötét szobában teszteltük szabad szemmel.  
 
A fázis-váltás vizsgálatához felhasznált Photorhabdus törzsek:  
Hm/1, Hm/2, Hb/1, Hb/2, RH/1 RH/2, Nc19/1, Nc19/2, Wx6/1, Wx6/2 Wx8/1, Wx8/2 
Wx8/intermedier, HSH2/1, HSH2/2, K122/1, K122/2, Mol/1, Mol/2 
4.2.1.1.1. Telepmorfológia, festékkötő képesség, pigment termelés 
Photorhabdus fázis variánsainak telepmorfológiáját, pigment termelését LB, 
NA szilárd táptalajokon, 3-4 napos inkubációt követően szabad szemmel vagy lupéval 
vizsgáltuk. A telepek nagyságát, domborúságát, széleinek jellemzőit, nyálka és 
pigment termelő képességét és minden egyéb jellegzetes tulajdonságát értékeltük. A 
megfigyelés három hétig zajlott. 
A festékkötést MacConkey, NBTA indikátor táptalajon vizsgáltuk. A 
baktériumok a táptalajhoz adott festéket eltérő mértékben hasznosítják, mely a primer 
és szekunder telepek eltérő színében mutatkozott a lemezen. 
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4.2.1.1.2. Rajzás (swarming) 
A rajzás vizsgálathoz szükséges lágy (LB) agar lemez 0,5% Bacto agart, 
 60 μg/ml ampicillint, 0,0025% brómtimolkék festékez, 0,004% TTC-t tartalmazott. A 
lemezeket szobahőmérsékleten szárítottuk. A vizsgált Photorhabdus törzseket egy 
éjszakán át folyadék kultúrában növesztettük, majd 1 μl baktérium szuszpenziót a lemez 
közepére pipettáztunk. A lemezeket 300C hőmérsékleten inkubáltuk és a rajzást 
folyamatosan figyeltük. A szilárd táptalaj felszínén befutott terület nagyságát mm-ben 
mértük. 
4.2.1.1.3. Extracelluláris enzimek vizsgálata  
Eszteráz aktivitást Tween 80 agaron /Tween 80-monooleinsav- észter/ 
vizsgáltuk.  
Proteáz termelést-zselatint tartalmazó agaron tanulmányoztuk.  
Hemolízis: standard birka vörös vérsejteket tartalmazó véres agar lemezen 
teszteltük. 
Antibiotikum aktivitást Akhurst (1982) illetve Dunphy et al. (1997) 
módszerével teszteltük. A baktériumot egy éjjelen át (O/N) növesztettük LB 
kultúrában, majd 1 μl baktérium- szuszpenziót LB agar lemez közepére pipettáztunk. 
48 óra után kloroform gőzzel a baktériumokat elöltük, a lemezt megszárítottuk. 25 μl 
10-9 sejt /ml sejtsűrűségű Micrococcus luteus egy éjjelen át (O/N) kultúrát lágy agarban 
a lemezre szélesztettünk. A baktérium benőtte a lemezt, de ha a Photorhabdus telep 
antibiotikumot termelt, akkor a telep körül inaktívációs zóna alakul ki, amelynek 
átmérője arányos az antibiotikum aktivitással. 
4.2.1.1.4. Antibiotikum érzékenység meghatározása 
Wisconsini Photorhabdus törzsek antibiotikum érzékenységét korongdiffúziós 
módszerrel vizsgáltuk. Az antibiotikum tartalmú papírkorongot szilárd táptalaj 
felszínére helyeztük, melyen az előzőleg leoltott baktérium szuszpenzióból sűrű 
baktérium pázsit képződött. A baktérium szuszpenzió előtenyésztése 30C˚ (2-3óra) 
volt. A leoltást üvegbottal végeztük. 
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A korongokat steril injekciós tű hegyével vettük fel és enyhe nyomással 
helyeztük a táptalaj felszínére úgy, hogy egy lemezre legfeljebb 6, esetleg 7 korong 
kerüljön. A korongok egymástól és a középponttól egyforma távolságra (30mm) 
helyezkedtek el. Az antibiotikum a táptalajba diffundál a korong körül, meggátolja a 
baktériumnövekedést a kiáramló hatóanyag diffúziója révén. A lemezek szárítása 
szobahőmérsékleten 20-30 perc, majd az inkubáció termosztátban folytatódik, melynek 
időtartama körülbelül 18-24 óra volt.  
A következő antibiotikumokkal szemben vizsgáltuk az érzékenységet: 
Penicillin, Ampicillin, Carbenicillin, Azlocyllin, Mezlocillin, Oxacillin, Augmentin, 
Unasyn, Nalidixisav, Ofloxacin, Pefloxacin, Cyprofloxacin, Piperacillin, Norfloxacin, 
Chloramphenicol, Nethilmycin, Erythromycin, Clindamycin, Vancomycin, 
Gentamycin, Tetracyclin, Tobramycin, Imipenem, Polymyxin-B, Nitrofurantoin, 
Szumetrolim, Amikacin 
4.2.2. Antibiotikum termelés meghatározásának módszertana 
4.2.2.1. Antibiotikum termelés vizsgálata felülrétegzéssel 
A vizsgálatban résztvevő tőgyulladást okozó patogén baktériumokat 37C°-on 
LBA lemezen tenyésztettük és 4C°-on tartottuk, addig az EPB törzseket 25C°-on 
növesztettük és szobahőmérsékleten tároltuk, maximum 3 hétig. Noel Boemare 
felülrétegzéses technikáját alkalmaztuk. Gátlási gyűrű átmérőjét mértük 5 nap múlva 
LBA lemezen. Antibiotikumot termelő Xenorhabdus szilárd lemez tenyészetéről 5ml 
LB oldatba oltottunk baktériumot, amelyet 28C°-on rázatott körülmények között O/N 
tartottunk. Következő napon a kultúrából 5μl LBA vagy TSY lemezre cseppentettünk, 
majd 5 napig tenyésztettük 25C°-on. A teszt és a kontroll baktériumból 5ml LB 
inokuláltunk és 28C°-on 1 napig növesztettük. Következő napon 100μl vettünk ki az 
előző kultúrából és azt 3.5ml megközelítőleg 54C°-os (0.6% w/v) lágy agarba 
kevertük, amelyet az 5 napos Xenorhabdus tenyészetre rétegeztünk és 37C°-on 48h 
növesztettük. A gátlási-zónák nagyságát mm-ben mértük. A vizsgálatokban Lengyel 
Katalin által izolált négy új Xenorhabdus törzs is részt vett. 
53 
 
4.2.2.2. Maximális hatékonyság alsó határértékének (MID = a maximális 
hígítás, amely még gátló hatást fej ki) meghatározása 
Stacioner fázisban lévő sejtmentes folyékony kultúráját használtuk a vizsgált 
Xenorhabdus törzseknek, melyet lépéses hígítás módszerével készítettük elő a 
vizsgálatokhoz. A Xenorhabdus kultúrák 0, 10, 20, 30, 40, 50 és 60%-os hígításai 
tesztcsőben és 12 lyukú microtiter lemezben teszteltük. 
4.2.2.2.1. MID meghatározása kémcsőben 
Antibiotikum termelő törzset a felülrétegzéses technikánál leírt módon 
készítettünk elő. 5ml-t sejt-szuszpenzióval inokuláltunk 100 ml LB folyadékot. 
Erlenmeyer lombikba és ezt szintén 28C°-on rázatva (200 fordulat/perc) 6 napig 
tenyésztettünk. Centrifugálás Sorvall SW24 rotorral történt 13000 for/min fordulaton 
35 percig.  A szupernatanst szűrtük steril 0.22mm nylon szűrön, majd ismét 
centrifugáltuk. Az így előkészített sejt-mentes Xenorhabdus kultúrát használtuk fel a 
MID meghatározáshoz, melynek tárolása 4C°-on történt használat előtt. A sejtmentes 
kultúrát 2XLB hígítottuk a kémcsöves és a microtiter lemezben történő MID 
meghatározáshoz. Kémcsőbe 4,9 ml sejtmentes kultúráját helyeztük az antibiotikum 
termelő törzsnek, melyhez 100μl 10X hígítása került a vizsgált organizmus O/N 
kultúrájának. 3 ml-es végtérfogatban dolgoztam.  Oly módon, hogy a vizsgált 
sejtmentes Xenorhabdus kultúra:0, 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 2.5 és 3.0ml térfogatait 
kiegészítettem 2XLB-vel 3 ml-re.  Az így kapott hígítási sor tagjai: 0, 10, 20, 30, 40, 
50, 60 V/V %. Kísérletenként 2 replikával dolgoztam. A kultúrákat New Brunswick 
shaeker-inkubátorban (200for/perc) és 28C°-on inkubáltam.  
4.2.2.2.2. MID meghatározása microtiter lemezben 
A vizsgálatokat 220 μl térfogatban végeztük. Ez különböző hígításban 216 μl 
sejtmentes Xenorhabdus kultúrát és a tesztelendő mastitis izolátumok 10X hígítású 
O/N kultúrájának 40 μl térfogatát tartalmazta. A sejtmentes kultúrákat 2XLB 
tápoldattal hígítottuk. A hígítási sor 10, 20, 30, 40, 50 és 60 V/V % volt. Minden egyes 
baktériumot külön mikrotitrátor lemezekben, két sorozatban vizsgáltuk. A kontrollokat 
külön lemezeken, két sorozatban vizsgáltuk.  
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4.2.3. Citotoxicitás vizsgálatok módszertana prokariotákon és eukariotákon 
4.2.3.1. Kísérletek növénypatogén Erwinia amylovora (E01) törzzsel 
A vizsgálatokhoz mikro szaporítással előállított, táptalajon nevelkedett, csak 
hajtással rendelkező 6-8 leveles almanövények vettek részt. A növényeket állandó 
páratartalmat és hőmérsékletet biztosító zárt konténerekben, fény termosztátban 
tartották. X. budapestensis DSM 16342 stacioner fázisú sejtmentes hígítatlan 
fermentlevével történt az almafa kezelése. 
 
14. ábra: A fertőzés menete (Földes, L.; 2003) 
Az E. amylovora (E01) törzsének szuszpenziójába mártott ollóval, mechanikai 
úton történt a fertőzés a 2 éves almafa ágán történő vágással (14. ábra). 
2001-ben kezdődtek a vizsgálatok. Az X. budapestensis 100% (5x107 CFU  
ml-1), 50% (2,5x107 CFU ml-1) és 10% (1,3x107 CFUml-1) 5 napos sejtmentes stacioner 
fázisú fermentációs kultúrájával történtek az almafa kezelései. E 3 koncentrációval a 
fertőzése előtti napon és a fertőzés napján. A pozitív kontroll sztreptomicin 20WP 
(100ppm 0,5kg ha-1) vagy kasugamicin 2l (Summit-Agro, Budapest, Hungary), 1g l-1 
egyenlő 4l ha-1 antibiotikumos kezelést kapott. A negatív kontroll csak vizet. Az 
anyagok kijuttatása valamennyi esetben kézi permetezővel történt a kezelés időtartama 
alatt 10 alkalommal megismételve. A kialakult nekrotikus zónák kerültek mérésre az 5 
és a 20. napon a fertőzést követően. 2002 és 2003 megismétlődtek a kezelések.  
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4.2.3.2. Kísérletek mastitis patogén Klebsiella pneumoniae (#696) törzzsel 
Stacioner fázisú sejtmentes X. szentirmaii AM25 törzsének felment-levének 
antimikrobiális hatását vizsgáltuk Kl. pneumoniae #696 törzsén. Az antibiotikum 
termelő törzs 40%, 50% és 60%-os hígításait teszteltük vizsgáltuk a sejtek számát a 0, 
2, 4 és 6 órás inkubáció után.  
4.2.3.3. Kísérletek eukariota növénypatogén Phytophthora nicotianae törzzsel   
X. szentirmaii és X. budapestensis sejt-mentes stacioner fázisú kultúrájának 
50, 25, 12.5 6.25 és 0 ppm hígításait helyeztük Phytophthora nicotianae (7mm 
átmérőjű) micéliumára V8-juice-agar közepére. A tesztelt kultúrát 28C°-on 
növesztettük, majd mértük a különböző hígításoknál a micéliumok nagyságát.  
4.2.4. Antibiotikum hatású vegyületek tisztításának módszerei 
4.2.4.1. Biológiailag aktív komponensek adszorpciója és eluálása 
Ebben a munkában Fodor András, Szentirmai Attila, Sztaricskai Ferenc, 
Patthy András professzor urak és Katona Zsuzsa doktorandusz vettek részt. 
Disszertációmban való beépítését az indokolja, hogy a tisztított anyag felhasználására 
irányuló kísérletekben részt vehettem. A X. budapestensis DSM 16342 törzsének 
növesztése New Brunswick Scientific (Edison, NJ, USA) 19 Model bioreaktorban 
történt a stacioner fázis eléréséig 4l térfogatban. A hatóanyagok kinyerésének három 
módszere került kidolgozásra: 
 extrakció szerves oldószerekkel 
 aktív szenes módszer  
 műgyantás eljárás  
A hatóanyag kinyerésére a különböző, iparilag alkalmazható adszorpciós 
műgyanta közül is AmberliteR XAD 1180 polimer adszorbens (ACROS Organics, Geel, 
Belgium) volt a legalkalmasabb, melyet 1:20 arányban adtunk a fermentléhez.  
Ez a fermentlé térfogatához viszonyított kb.10%-os gyanta néhány órás, 
szobahőmérsékleten történő kevertetése képes volt a hatóanyag megkötésére. A kiszűrt 
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hatóanyag tartalmú gyantát kromatográfiás oszlopba helyezve vizes-metanolos 
gradiens elúcióval képes volt eltávolítani az inaktív szennyezőket, melyet a triptamin-
frakció kinyerése követett. A még azonosítatlan szerkezetű hatóanyag-komplexumot 
sósavas-alkoholos elúciót és neutralizációt követő vákuum bepárlással és liofilizálással 
preparálták. Az Amberlite XAD 1180 műgyantával izolált hatóanyagok aktivitását az 
agarba szuszpendált B. subtilis spóra-szuszpenzió illetve a felülrétegezett E. amylovora 
sejtszuszpenzió elleni hatékonysága alapján határoztuk meg.  
 
Biológiailag aktív anyagok értékmérése és azonosítása  
Az egyik legmagasabb biológiai aktivitású preparátumnak a kapilláris-
elektroforézissel történő elválasztása három komponens jelenlétére utalt, ami egyezett a 
MALTI-TOF tömegspektrometriás mérés eredményével. A hatóanyag komponensek 
mól tömege 826-859 és 1303-1347 Dalton között van. Hasonlóan magas aktivitású a 
sósavas (6N HCl, 105C°, 24 óra, leforrasztott ampullában) hidrolizátumból 
rétegkromatográfiás és OPA-módszerrel végzett automata aminosav analízise alapján 
17 aminosavat sikerült kimutatatni. A hatóanyag 2-3 biológiailag aktív komponens 
keverékéből áll, melynek a pontos mól tömeg ismeretének hiányában - az aminosav 
tartalmat csak mM/mg összetétel alapján lehetett megadni. A jelenlévő aminosavak 
között magas volt az arginin aránya, ami a természetes eredetű oligopeptideknél 
meglehetősen szokatlan. Megvizsgálva a termék bázikus aminosav és savas aminosav 
arányát összehasonlítva az irodalomból ismert Colicin E1, E2 és E3 hasonló összetételű 
aminosavainak arányával az eltérések meglehetősen nagyok, így az izolált 
legbázikusabb termék csak távoli rokonságban van a colicinekkel.   
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4.3. Gnotobiológiai vizsgálatok módszertana 
4.3.1. Gnotobiológiai módszerek 
A szimbiózis vizsgálatokban a Photorhabdus baktérium saját szimbiontáján 
H. bacteriophora kívül, 5 nematoda fajnak H megidis, H. marelata, H. downesii 
(korábbi nevén H. Irish Type), H. zealandica, H. indicus 30 különböző törzsét 
alkalmazva próbáltunk új szimbiontákat létrehozni. 
4.3.1.1.  Új nematoda - baktérium kombinációk létrehozása  
A szimbiózis vizsgálatokhoz a dauerlárva előkészítése a következő: 
Az entomopatogén nematodák dauer lárváit 15C° steril csapvízben tároljuk.  
A dauer lárva felszínét M9 oldattal, majd 5%-os hyamin oldatban kezeljük, 
majd steril desztillált vízzel többször mossuk. A hyamin a második lárva stádiumból, 
megmaradt kutikula réteget lebontja a két réteg között elhelyezkedő baktériumok 
elpusztulnak, de a dauerlárva bélcsatornájában megkötött baktériumok életben 
maradnak. Centrifugálás, felülúszó pipettázása, majd M9 oldattal többszöri mosása 
történik a dauer lárváknak. 
A lárvákat a saját szimbionta baktériummal inokulált TSY lemezre helyezzük 
és szobahőmérsékleten tartjuk. 48-60h múlva a dauerlárvák L4 lárvákká, majd felnőtt 
öntermékenyítő hermafroditákká alakulnak tele petékkel, amit M9 oldattal mostam. 
Centrifugálás, majd 5ml chloroxos lúgos oldattal kezelést végeztem 8-16 percig, amíg 
a felnőtt állatok vastag kutikulája feloldódik, közben 30-60 s-ig vortexeztük az elegyet. 
A felnőttek feloldódtak feltisztul az elegy. /2.0 ml chlorox + 6. 75ml dv.+1. 25ml 
4NKOH V. NaOH / Sztereo mikroszkópon látható néhány szövetfoszlány és sok pete, 
mint kicsiny gyöngyszemek. Centrifugálás és a leszívás vízlég szivattyúval történt az 
elegynek. A peték leülepedve nagyon kicsi, térfogatot töltenek be és átlátszóak.  A 
rendszer innentől sterilnek tekintendő, így a fertőzésre vigyázni kell. M9 mosás, 
vortexelés, centrifugálás és ismét a felülúszót leszívása következik. Ha vannak peték, 
akkor azok láthatóak. A túl sok a nematoda foszlány jelenléte meglehetősen veszélyes, 
befertőzést okozhat.  Szintén M9 mosás következik. Steril eszközökkel dolgozzunk. 
58 
 
Eppendorf csőbe helyezzük a nematodákat, centrifugáljuk (30-60’) és pipettázzuk 5cm 
Ø Petri csészébe TSY lemezekre vagy Wouts agarba. Egy lemezre 50-100 közötti állat 
kerül. A lemezeken különböző Photorhabdus törzsekből baktérium pázsitot 
növesztettem. Kontrollként saját baktérium lemez is szükséges. A lemezeket kb. egy 
hónapon át naponta megvizsgáltam.  
A következő kérdésekre vártam a választ: 
1. Életben maradnak-e vagy lárvakorban elpusztulnak? 
2. Ivaréretté válnak-e? 
3. Szaporodnak- ezen a felnőtt állatok? 
4. Ha igen: lesznek-e dauer lárvák az utódaik között? 
5. Ha igen: Patogének-e a dauer lárvák?   
6. Ha igen: visszanyerhető a-e a szimbionta baktérium belőlük? 
Ha az új nematoda-baktérium kombináció sikeresnek bizonyult és a 
dauerlárvák fejlődtek-e általában 2-3 generáció után, azaz 2-3 hét elteltével történt. A 
dauerlárvákat az előzőekben leírt módon,15C hőmérsékleten,  tároltam. 
4.3.1.2. Sikeres kombinációk tesztelése rovarlárván  
Az új kombinációk rovarban történő tenyésztésének eredményességét 
vizsgáltam először Galleria mellonella (viaszmoly) utolsó stádiumú lárváján. 
Különbségeket kerestem az egyes kombinációk fertőzőképességében. A dauerlárvák 
legtöbbször fertőzőképesnek bizonyultak. A rovar a lárvafertőzést követően 24-48 órán 
belül elpusztult és a fertőzött rovarlárvákból 2-3 hét elteltével kiözönlöttek az új 
dauerlárvák. Galleria mellonella színe bordó-sötétbarnára változott, néhány nap alatt, 
mely arra utal, hogy a nematodák kibocsátották a szimbionta baktériumaikat a lárva 
haemocoeljébe. A rovarlárva fertőzését úgy végeztem, hogy a Galleria hernyót 
szűrőpapírt tartalmazó felfordított 5 Ø Petri csészébe helyeztem, hogy körülbelül 100 
dauerlárva kerüljön a szűrőpapírra rovarlárvánként. 5 Ø  Petri csészét a nagy, 9 Ø Petri-
csészébe tettem, utóbbit vízzel töltöttem meg. A kis Petri csészét egy szűrőpapírcsíkon 
keresztül összekötetésbe hoztunk a nagy Petri csészével, amely segítségével a 




4.3.1.3. A baktériumok visszanyerése dauerlárvákból   
Szimbionta baktérium visszanyerése közvetlenül dauer lárvából történt 
Lucskai Attila által módosított technikával (Lucskai, PhD értekezés 1999). Az 
alkalmazott technikát a 15. ábra szemlélteti. 
A dauer lárvák felszínét sterilizáljuk és a féreg bélcsatornájában lévő 
baktériumot, kinyerjük a féreg elvágásával.15-20 infektív lárvát helyeztem egy csepp 
0,5%-os hymamin oldatba, steril Petri-csészén, néhány percre (kb. 4-5 percre). 
Lárvákat átraktam egy csepp nátrium-hypoklorit (háztartási hypo) oldatba.(kb. 2-3 
percre), majd M9-oldatba helyeztem az állatokat, néhány másodpercre. Ez a nátrium-
hypoklorit lemosására szolgál. Petri csészébe M9 oldatot cseppentettem és ezekbe, a 
cseppekbe külön-külön lárvákat raktam. Lárvákat steril tűvel elvágtam és így a 
baktérium a lárva bélcsövéből az M9 oldatba került. 
 
 
15. ábra: Szimbionta baktérium izolálása (Szállás et al.,1997) 
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4.3.2. Gnotobiológiai kísérletek értékeléséhez felhasznált technikák 
4.3.2.1. A visszanyert baktériumok azonosítása fenotípus alapján  
A baktériumot a lárva bélcsövéből M9 oldat cseppben NBTA indikátor 
lemezekre szélesztettem. A módszerrel eldönthető, hogy a dauerlárva valóban 
visszatartotta-e, az új baktériumot, vagy a baktérium a 2 kutikula réteg között található 
és megtudtuk, hogy a dauerlárvák mindegyike tartalmazza-e a baktériumot. NBTA 
táptalajon a Photorhabdus törzsek primer alakjai speciális festékfelvételük alapján jól 
elkülöníthetőek más baktériumoktól. Steril körülmények között mikroszkóp alatt 
szétvágtam, a lárvát, majd indikátor lemezre /LB, NA, LBTA/ helyeztem, melyen jól 
látszanak a pigmentáltságból eredő különbségek a meglehetősen hasonló P. 
luminescens törzsek között.  A rovarban jelen lévő egyéb baktériumok NBTA lemezen 
fejlődve pirosas színűek 24 óra alatt megjelentek, kisebb hígítások alkalmazásakor, 
ezek a piros baktériumok túlnőtték a zöldes, néha szürkés lumineszkáló Photorhabdus 
telepeket a lemezen. A Photorhabdus luminescens lassan növekvő baktérium 
körülbelül, 48-72 órás inkubációt igényel 28Cº-on. A 10-5, 10-6 hígításoknál nem 
képződött összefüggő baktériumpázsit, hanem elszigetelt telepek nőttek, melyeket 
könnyen át lehet oltani tisztítás céljából.  
A lemezeket három részre osztottam és szélesztésre került: 
(1) a saját szimbionta (kontroll)  
(2) a kinyert új szimbiotikus komplex  
(3) és az a baktérium, amivel fertőztem a nematodát 
 A mikrobiológiai értékelés a baktériumok pigmentációja alapján történt. A 
szimbiotikus komplexeket az indikátor lemezről tisztítottuk és -80C°-on 20 w/w % 
glicerinben fagyasztva tároltuk. 
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4.3.2.2. Baktériumok azonosítása molekuláris biológiából kölcsönzött technikákkal 
(1): Baktériumot NA lemezen 28C -on 48h-át tenyésztettem és a baktérium 
pázsit felszínéről, oltókaccsal só-EDTA puffer 400 l-ében diszpergáltam, majd 1,5 ml 
Eppendorf centrifugacsövekbe helyeztem. A sejt-szuszpenzióhoz 10 l (10mg/ml) 
lizozim (Sigma) oldatot adtam, majd 37C -on vortexezés után 30 percig inkubáltam. A 
lizozim az inkubáció során elhasítja a bakteriális sejtfal gerincét alkotó N-acetil-
glükóz-amin és N-acetil-muraminsav alegységek közötti ß 1-4 kötéseket, előidézve a 
sejtek lízisét, amit az enyhén hipotóniás salina-EDTA oldat szintén elősegít.   
(2): 5 l (15mg/l koncentrációjú) proteináz-K (Boehringer, Mannheim) és 10 l 
(25%[w/v]) koncentrációjú nátrium-dodecil szulfát (SDS) (Sigma) oldat került, melyet 
60 C hőmérsékleten 30’inkubáltam. 
(3): 400 l fenolt (Sigma) adtam a lizátumhoz, vortexeztem, majd 
centrifugáltam 14.000 rpm fordulatszámmal, 10’-ig. 
(4): Felső vizes fázisból 300 l-t átvittem egy új 1,5ml-es centrifuga-csőbe, 
400 l kloroformot adtam hozzá, vortexeztem, majd centrifugáltam. A DNS-t a vizes 
fázisból Pre-A-Gene kit (BioRad, Hercules Ca) segítségével nyertem ki. 
(5): 1,1ml adtam a Prep-A-Gene DNS kötő pufferből az elkülönített vizes 
fázishoz és a csövet megfordítottam, majd 10 l Prep -A-Gene mátrixot adtam hozzá. 
Az elegyet tartalmazó csövet néhányszor felráztam, hogy a tartalma összekeveredjen, 
és állni hagytam szobahőmérsékleten 15’-ig.  
(6): Mátrixot 14,000rpm fordulatszámmal történő 1’centrifugálással 
kiülepítettem, és a felülúszót eltávolítottam.  
(7): 500 l DNS kötő puffert adtam a DNS precipitátumhoz és azt ismét 
centrifugáltam.  
4.3.2.2.1. Genomi DNS tisztítás Prep-A-Gene kittel: 
A kit két (kötő és mosó) pufferből és egy speciális szilikagél készítményből 
áll, amelyek segítségével technikailag könnyen, gyorsan, tisztíthatók az extrahált 
minták. Prep-A-Gene mátrixra kötöttem, binding-puffer segítségével, a genomi DNS-t.  
A mintákhoz 1000 l binding puffert és 10 l mátrixot adtam és óvatos keverés után 10 
percig szobahőmérsékleten inkubáltam.  
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Ez idő alatt a kötő puffer kiszorítja a DNS molekulát az oldatból, elősegítve 
annak a szilárd szilikagél hordozóra való kötődését. Ezután egyszerűen mosható az 
izolálandó DNS: centrifugálás (14000 rpm, 1 perc) után a felülúszó elöntését követően 
750 l binding pufferrel mostam a mintákat. Majd a következő lépésként a nukleinsav 
törmeléktől megszabadítandó mintákat Wash-puffer 750-750 l-ével kétszer mostam. A 
szupernatans teljes eltávolítása után 50 l steril ionmentes (HPLC tisztaságú) vízzel 
eluáltam a DNS-t a hordozóról 37C -on 15-20 percet vett igénybe. A mintákat 
centrifugálással szabadítottam meg a továbbiakban szükségtelen mátrixtól, és a 
felülúszó tisztított DNS preparátumot, és annak hozzávetőleges koncentrációját 1%-os 
agarózgélben, TBE pufferben futtatva vizsgáltam. 
A minták 5 l-ét 3 l futtató pufferrel keverve vittem a gél zsebekbe. A DNS 
csíkok erőssége alapján döntöttem el a PCR reakcióhoz szükséges minta mennyiségét, 
amely optimális esetben 0,5 l, de ha gyengébb a DNS termék, ez a mennyiség 1,0 l a-
ig emelhető. Abban az esetben, ha elegendő mennyiségű DNS terméket kaptam, 
elkezdhettem a 16S RNS gén amplifikálását PCR készülékben.   
4.3.2.2.2. 16S-23S rRNS operon IGS szakaszának PCR amplifikálása 
A 16S rRNS gén első 500 bp-jának szekvencia elemzése alkalmas, különböző 
prokarioták között a rokonsági kapcsolatot feltárására, valamint azonosítható egy 
baktérium izolátum (species szinten) és filogenetikai kapcsolataira lehet következtetni.  
Az alábbi, 50 l térfogatú PCR elegyet használtuk: 
10 x PCR - puffer                   5 l/reakció                (Perkin Elmer,Foster City,Ca.) 
Mg Cl : 25mM                         3 l/reakció                (Perkin Elmer,Foster City,Ca) 
dNTP: 1mM                            10 l/reakció                (Perkin Elmer,Foster City,Ca.) 
dH20                                    23,5 l/reakció               (Perkin Elmer,Foster City,Ca.) 
Primer forward (0,5 g/ml)     0,5 l/reakció                (MBK, Biokémia, Gödöllő) 
Primer revers (0,5 g/ml)         0,5 l/reakció                (MBK, Biokémia, Gödöllő)  
Glicerin 87%-os                      5 l/reakció                 (Chemolab Kft) 
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Premix készült a mintaszámnak megfelelően, plusz egy reakcióhoz (negatív 
kontroll, ehhez a reakcióhoz nem került DNS). A premixet keverés és centrifugálás után 
0,2 ml-es Eppendorf csövekbe mértük 49,3 l-enként. A csövekbe jelölés után bemértük 
a minta minőségétől függő 0,5 -1,0 l DNS templátokat.  
Amplifikáláshoz használt primerek szekvenciája: 
23S rDNS-ben: 1241R: 5’ (G/T)TTCGCTCGCC(A/G)CTAC 3’ (241-255) 
16S rDNS-ben: 1241F: 5’ TACACACGTGCTACAATG 3’ (1224-1242) 
A PCR amplifikálás paraméterei: 
 98 C denaturáció 
 90 C-ra visszahűtés 
 Taq polimeráz beadagolása a reakcióelegybe (0, 3 l-t, megközelítőleg 2 U) 
 ciklus indítása (28 ciklus)          
 52 C    30 másodperc    primer kötődés 
 72 C    1 perc                lánchosszabbítás 
 94 C    30 másodperc   denaturálás  
 72 C    7 perc                 utolsó lánchosszabbítás 
A PCR termék és a negatív kontroll ellenőrzését 1%-os agaróz gélen 
ellenőriztem, TBE puffert használtam 100V, 30 perc. A primer páros használatával 
azonban nem egy, hanem 2 PCR terméket kaptam a baktériumokban. Melyet a 
többszöri ismétlés is megerősített, így ez nem lehet műtermék. Ennek magyarázata 
vélhetően a következő: míg az entomopatogén nematodák hatalmas genomjában a 
vizsgált szakasz 55 példányban van jelen, addig az entomopatogén baktériumokban 
sokkal kisebb, egyetlen gyűrű-alakú kromoszómájában 12 (Kiss Zsuzsanna, nem közölt 
adat) másolatban van jelen az rRNS operon. Vélhető, hogy ugyanaz a primer-páros a 
baktériumokban, két szakaszt is le tud olvasni, míg a nematodákban, csak egy szakaszt.  
4.3.2.2.3. PCR termék tisztítása, restrikciós (AluI) analízise 
A PCR terméket a be nem épült nukleotidoktól és a Taq polimeráz enzim 
maradványaitól Prep-A-Gene kittel a genomi DNS tisztításával hasonló módon 
tisztítottam, azzal a módosítással, hogy az első lépésben 1000ml helyett csak 300 ml 
binding-buffert adtam a mintákhoz. 
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A mátrix térfogata és a további lépések teljesen megegyeztek a genomi DNS 
tisztításánál leírtakkal. A tisztítást követően természetesen újból agaróz gélben 
győződtem meg a preparátumok tisztaságáról és a DNS mennyiségéről, majd 
ismételten gél fotót készítettem. A futtatás 1 %-os agaróz gélen végeztem, a futtatási 
idő 15 perc volt. A kísérletekben használt restrikciós enzim az AluI volt. Az emésztés 
egy éjszakán át 37 C hőmérsékleten történt 25 l volt a végtérfogat mintánként, mely 
 10 l tisztított PCR terméket 
 12 l vizet 
 2, 5 l puffert  
 0, 5 l enzimet tartalmazott. 
Ezt követően a reakcióelegyet 4ºC-ra helyeztem, így az emésztés leállt. A 
munkámat meglehetősen segítette (Pamjav, Ph. D Thesis, 2000) az a tudományos 
eredmény, hogy a filogenetikai fajokat kivétel nélkül teljesen egyértelműen 
meghatározni lehet Alu mintázatuk alapján. 
Gél elektroforézis: A megemésztett mintákat etidium-bromidot tartalmazó 
agaróz-gélen futtattam. Többféle gél koncentrációt (1,5% és 2%), valamint kétféle 
futtató puffert (TBE, TAE) is kipróbáltam. A mintákból 10μl-t elegyítettem 6μl 
festékkel, és ezt vittem fel a gélre. A mintákkal párhuzamosan olyan marker DNS-t 
futtattam, amely fragmentmérete 110-1116 között volt. A futtatás 80 V-on 90 min 
történt. 
Polilakrilamid gél elektroforézis /PAGE/: A gél egy alsó és egy felső 
rétegből állt: 
Alsó réteg: 
2, 5 ml AA: BIS 29: 1 
1, 0 ml 10 X TBE 
300 μl 10% TEMED            
10 ml SH2O 
 
Felső réteg: 
1, 5 ml AA: BIS 
2, 5 ml TBE  
100μl 10% TEMED  
5, 8 ml H20 
200μl 10% Perszulfát 
 
10xTBE-puffer* 
Tris-bazis 107,8g/l (Sigma) 
Bórsav                                                  55,0g/l                       (Sigma) 
EDTA (dinátrium sója)                           7,4g/l                      (Sigma)  
pH: 8, 3 
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DNS munkához szükséges oldatok és reagensek: 
Salina-EDTA* 
NaCl                                           150mM                   (Sigma) 
EDTA (dinátrium-sója)                10mM                    (Sigma) 
pH:8,0 
Proteináz-K**                            15 g/ml                   (Boehringer Mannheim) 
Lizozim**                                    10 l/ml                   (Sigma) 
Szódium-dodecil-szulfát (SDS)  25% w/v                 (Sigma) 
Fenol** 
10mM Tris-HCl, pH: 8 
0,1mM EDTA pufferrel telítve (Sigma) 
Kloroform 
Prep-A-Gene matrix **                                           (BioRad, Hercules, Ca.) 
Ionmentes steril víz 
Prep-A-gene binding puffer* 
Tris -HCl pH:8,                   50mM                             (Sigma) 
EDTA (dinátrium-sója)      10mM                              (Sigma) 
Na-perklorát                           6M                               (Sigma) 
Prep-A-Gene Wash-puffer* 
Tris-HCl  pH:7, 5                 100mM.                         (Sigma) 
EDTA (dinátrium-sója)            2mM                          (Sigma) 
(A steril oldatot 1: 1 arányban abs. etanollal keverjük és használjuk.) 
10xTBE-puffer* 
Tris-bazis                             107,8g/l                          (Sigma) 
Bórsav                                   55.0g/l                           (Sigma) 
EDTA (dinátrium sója)            7.4g/l                          (Sigma)  
p H: 8, 3 
Agaróz gél futtató puffer* 
Szacharóz                              40% (w/v)                     (Difco)  
Bróm-fenolkék                        0.25mM                      (Sigma) 
Agaróz gél 
Agaróz                                    1g/100ml                     (Sigma) 
Etidium-bromid (10mg/ml)   3ml/100ml                     (Sigma) 
TBE- puffer                                                                  100ml 
* A laborban a megadott komponensekből összemérve készült. A Salina-
EDTA, Binding és Wash-puffereket 121C -on 1atm túlnyomáson autoklávozással 
sterileztem. ** Készen vásároltam a megjelölt cégtől.  
Rajtam kívülálló okok miatt nem volt lehetőségem az eredetileg tervezett 
PAGE-RFLP analízist végeznem, annak ellenére, hogy valamennyi, minta ehhez a 
módszerhez volt előkészítve. A mintáimat, melyet Alu I restrikciós enzimmel 




5.1. Photorhabdus baktériumtörzsek fenotípusos jellemzése 
A vizsgált fajok főbb tulajdonságait az 5. és 6. táblázat foglalja össze. 
5.1.1. Morfológiai és biokémiai fenotípusos jellegek alapján történő jellemzés  
LB táptalajon a primer sejtek sárgás, barnás-sárgás, narancssárga színű, 
konvex kör alakú, szabálytalan szélű, nyálkás telepet képeztek, átmérőjük a 7. nap után 
kb. 3mm. A szekunder sejtek sárgás-barnásak, fehér színűek, laposabbak, 
szétterülőbbek, átmérőjük 7. nap után kb. 4,5mm. A telepek széle szabálytalanabb, 
nyálkát nem termeltek. A primer és az intermedier sejtek a bróm- timolkék festéket 
adszorbeálják az LBTA táptalajból, így azok a 4. napon barnás, sötétvöröses és vörös 
zöld telepeket képeztek. A szekunder sejtek világosabb árnyalatokat mutatnak a primer 
telepeknél. MacConkey táptalajból a neutrál vörös festéket a 7. napon a primer sejtek 
felveszik, barnás telepeket képeztek a szekunderek világosabbak voltak (16. ábra). 
 
16. ábra: Xenorhabdus (A) és Photorhabdus (B) primer telepek LBTA 




5. táblázat: Photorhabdus törzsek fenotípusos összehasonlítása (Hb, Hm Rh WX6  és NC19, protein-kristály mutáns) 
Jelölések: +++(erős), ++ (mérsékelt) +(gyenge) működik a reakció a teszt organizmusban - nem működik a reakció NT: nem teszteltük a baktériumot. 
Vizsgálatok Hb/1 Hb/2 Rh/1 Rh/2 Hm/1 Hm/2 WX6/1 WX6/2 A+B- B- A+ 
Antibiotikum 
termelés (3nap)   +++ - +++ +/- +++ - +++ +++ 
Bioluminescencia ++ - +++ - ++ - +++ - + + 
Hemolízis 
véres agaron (4 nap) ++ - + - - - ++ - - - 
Festékfelvétel 
MacConkey (7 nap) barna sárga barna sárga barna barna barna barnás barna 
sárgás 
barna 
LBTA (4nap) barna barna barna barna Sötétpiros zöldes p. élénk p. zöldes zöld zöld 
LB (7 nap) narancs sárga 
sárgás 











NA sárga fehér sárga fehér sárga fehér sötét sárga fehér sárga sárga 








































udvar NT NT 
Proteáz termelés + - + - + - + - NT NT 





6. táblázat: Photorhabdus törzsek fenotípusos összehasonlítása (WX8, NC19 vad típusú primer, valamint HSH2 és MOL törzsek esetén) 
 
 
Jelölések:+++(erős), ++ (mérsékelt) +(gyenge) működik a reakció a teszt organizmusban - nem működik a reakció NT: nem teszteltük a baktériumot. 
Vizsgálatok WX8/1 WX8/2 WX8/int NC19/1 NC19/2 HSH2/1 HSH2/2 Mol/1 Mol/2 
Antibiotikum 
termelés (3 nap) +++ - ++ NT NT +++ - NT NT 
Bioluminescencia ++ - NT ++ + +++ - ++ - 
Hemolízis véres 

















piros piros z zöld piros N NT NT 
LB (7nap) sárgás fehér fehér r sárga sárga fehér 
sárgás 
fehér fakó sárga fehér 
NA sötét sárga F fehér sárga sárga fehér sárga fehér sárga fehér 





















Proteáz termelés + - + + - + - + - 




















Az exo-lipáz enzim által kicsapott vízoldhatatlan zsírsavak opálos udvart 
képeztek a telepek körül a 7. napon. A primer telepek sárga és narancssárgák. A 
szekunder telepeknél gyenge vagy nem volt lipáz aktivitás, így a telepek fehér színűek. 
HSH/1 és HSH/2-nél aktivitás nem volt mérhető. NC19/1, NC19/2-nél a szekunder 
forma mutatott erősebb aktivitást. 
Az exo-proteáz előbb elfolyósítja, majd elbontja a zselatint. Primer formáknál 
az enzim működik, a zselatin elbomlik, sósavas kicsapást követően, világos, áttetsző 
udvar alakul ki a telepek körül. A szekunder sejteknél ez az enzim nem működik, ezért 
a telepek körül a táptalaj opálos.  
Hemolízis: táptalajba diffundált hemolízin lízálja a vörös vértesteket. A 
telepek körül ablaküvegszerűen feltisztuló udvar alakul ki (teljes hemolízis). Hemolízis 
gyűrű kb.4 napon éri el a végleges formát. A törzsek primer alakja hemolízist mutatott, 
kivéve, Hm/1, /A + B-  A - B + / WX8/1 törzsek. Egyedi eltérések voltak: NC19/2, 
WX8/Intermedier hemolízált és a Hb/1, Wx6/1 mutatta a legintenzívebb formát. 
Hemolízis vizsgálat nem tért ki részletesen a hemolízisek különböző típusainak 
taglalására. /Ł, ß, Farmer típusú/  
A + B-  A - B + / törzsek valamennyi vizsgálatban eltértek a primer és a 
szekunder formáknál tapasztalt jellemvonásoktól.    
Rajzás (swarming): a baktérium elmozdulásának nagyságát eltérő agart 
tartalmazó lemezen vizsgáltuk. A primer törzsek 1-2 mm-rel nagyobb távolságra 
jutottak, mint a szekunder forma. 
Intracelluláris kristályprotein termelés: a Photorhabdus primer sejtjeiben 
az intracelluláris proteinkristályok vizsgálatát Janette Stenroos-Ek-zal közösen 
vizsgáltam. A H. bacteriophora baktérium-szimbiontái közül az RH1 sejtjeiben log és 
stacioner fázisban erős kristályképződés mutatható ki, a Hb1 törzsnél ez csak a 
stacioner fázisban jelentkezett. A szekunder sejtekben, ahogyan az várható is volt, nem 




17. ábra: P. luminescens ssp. laumondi törzsek  Alu1 mintázata 
A protein-kristály- fehérjék SDS gélelektroforézissel kimutathatóak a Hm1 
(primer) referencia-törzs stacioner fázisú kultúráinak sejtjeiben, valamint az NC19 
primer fázisú sejtjeiben is. Nem detektálható sem a Hm2 (szekunder), sem a NC-19 
szekunder sejtjeiben, sem a két kristályprotein-kódoló gén-lókusz valamelyikében 
mutáns (A+ B- illetve A-B+) sejtekben sem (18. ábra).  
 
 





19. ábra:Észak-nyugat európai H. megidis és H. downesii (K122) szimbiontái  
(P. tempera ssp. temperata) SDS gélelektroforézise 
 
5.1.2. Antibiotikum érzékenységi vizsgálatok eredményei  
Kenneth H. Nealson professzor (Milwaukee, WI, USA) Wisconsin államban 
15 Photorhabdus törzset (WX 1-15) izolált. Sajnos, a nematodákat nem őrizte meg. A 
Magyar-Amerikai Kutatási Alap (MAKA-300) közös program keretében ezeken a 
törzseken is dolgoztunk-dolgozatom alábbi fejezete ennek a munkának a része. A 
WX-törzsek antibiotikum érzékenységét 11 eltérő hatásmechanizmusú antibiotikum 
csoporton, 35 antibiotikumokon vizsgáltam, korong módszerrel. Az értékelés a 
mikrobiológiai gyakorlatban rutinszerűen alkalmazott módszer alapján történt. 
 érzékeny: 20mm <nagyobb a gátlási-zóna átmérője;  
 mérsékelt:20mm> kisebb az inaktívációs gyűrű;   
 rezisztens: nem alakul ki gátlási-zóna. 
Más EPB törzsekhez hasonlóan a WX törzsek (két kivétellel) rezisztensek 
penicillin vegyületekre: ampicillin, carbenicillin, azlocillin, mezlocillinekre. A WX4 
mezlo és azlocillinekre a WX15 törzs mezlocillinre érzékeny. Penicillináz-stabil 
vegyületekkel oxacillin rezisztenciát mutattak. Penicillináz-gátlóval kombinált 
vegyületekre augmentin (amoxicillin+clavulánsav), unasyn (ampicillin+ sulbactam) 
érzékenység volt mérhető. 
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Makrolidokra (erythromycin, josamycin, clindamycin, vancomycin) 
rezisztens valamennyi vizsgált WX törzs. 
Cefalosporinok vizsgált csoportjai alapján a (cefalexin) és III. generációs 
szerekre (ceftriaxon, cefotaxim, cefoperason, ceftazidim) valamennyien rezisztensek.  A 
II. generációs szerek közül érzékenyek cefamandolra. A cefaclor antibiotikumra 
érzékenynek bizonyultak a WX1, WX2, WX3, WX4, WX5, WX7 törzsek. A WX8 és a 
WX15 törzsek cefuroximre érzékenyek, a WX10, WX11, WX12 törzsek rezisztensek. 
Norfloxacinra rezisztensek, chloramphenicol, Béta-laktámok (penemvázas) 
(imipenem) szerekre érzékenyek. Aminoglikozidok: gentamycin, tetracyclin, 
tobramycin, amikacin, netilmycin érzékenység.  
Szulfonamid-trimetoprim kombinációra (szumetrolim) rezisztensek /WX3, 
WX5, WX6, WX7, WX9, WX10, WX11, WX12/.  Kinolonok (nalidixinsav). 
Fluorokinolonokra (ciprofloxacin, pefloxacin, ofloxacin), érzékenyek. Furán-származék 
nitrofurantoin /WX1, WX2/ rezisztens, a többi törzs érzékeny. Polipeptid /polimixin/ 
antibiotikumokra rezisztensek a WX4 és WX15 kivételével.  
A 7. és 8. táblázat tartalmazza azon vizsgálatok eredményeit, melyekben a 
WX törzsek antibiotikum-érzékenységeit hasonlítottam össze. Referencia-törzsek: 
DSM 3368, és Hm (P. luminescens ssp. luminescens) használtam. 
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7. táblázat: A wisconsini Photorhabdus (WX) törzsek antibiotikum érzékenységeinek 
összehasonlítása szumetrolim, fluorolokinolonok és imipenem antibiotikumokon 


















WX1 S R S S S S S 
WX2 S R S S S S S 
WX3 R R S S S S S 
WX4 S R S S S S S 
WX5 R R S S S S S 
WX6 R R S S S S S 
WX7 R R S S S S S 
WX8 S R S S S S S 
WX9 R R S S S S S 
WX10 R R S S S S S 
WX11 R R S S S S S 
WX12 R R S S S S S 
WX13 S R S S S S S 
WX14 S R S S S S S 
WX15 S R S S S S S 
HM/1 S R S S S S S 
Hm/2 S R S S S S S 
DSM3368 S R S S S S S 
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8. táblázat: A wisconsini Photorhabdus (WX) törzsek antibiotikum érzékeny-
ségeinek összehasonlítása makrolid, kinolon és cefalosporin antibiotikumokon 
Törzsek 

















WX1 R R R R S S S S 
WX2 R R R R S S S S 
WX3 R R R R S S S S 
WX4 R R R R S S S S 
WX5 R R R R S S S S 
WX6 R R R R S S R S 
WX7 R R R R S S S S 
WX8 R R R R S S S S 
WX9 R R R R S S R S 
WX10 R R R R S S R R 
WX11 R R R R S S R R 
WX12 R R R R S S R R 
WX13 R R R R S S R S 
WX14 R R R R S S R S 
WX15 R R R R S S S S 
HM/1 R R R R S S R S 
HM/2 R R R R S S R S 
DSM3368 R R R R S S R S 
Jelölések: S: érzékeny, R: -rezisztens 
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5.1.3.  A vizsgálataimban szereplő Photorhabdus-törzsek AluI restrikciós 
mintázata 
 Ezeket a vizsgálatokat az ELTE Biokémia Tanszékén Dr. Szilágyi László 
professzor úr irányítása alatt azért végeztem el, hogy a gnotobiológiai kísérletemben 
szintetikus EPN/EPB komplexekből visszanyert baktériumainkat azonosítsam. A 2. 
táblázatban foglaltam össze a kísérletimben szereplő baktériumok AluI restrikciós 
enzimmel kapott fragmentumok méreteit.  A kísérleteimben szereplő Photorhabdus 
törzsek AluI restrikciós mintázata a 20 -23. ábrán látható 
 
20.ábra: Photorhabdus fragmentumok I. PAGE elektroforetogramja 
 
 




22.ábra: Photorhabdus fragmentumok III. PAGE elektroforetogramja 
  
 
23.ábra: Photorhabdus fragmentumok IV. PAGE elektroforetogramja 
5.2. Entomopatogén baktériumok antibiotikum termelésének 
összehasonlítása 
Laboratóriumunk EPB törzsgyűjteménye kb.150 törzsből áll, melynek nagy 
része (több mint száz) Photorhabdus törzs a további (körülbelül ötven törzs) 
Xenorhabdus. A törzsgyűjtemények antibiotikum termelési munkáinak legnagyobb 
részét laboratóriumunkban elsőként Fodorné Máthé Andrea végezte.  
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A Xenorhabdus törzsek antibiotikum termelése biztatóbbnak tűnt a gyakorlati 
felhasználás oldaláról, mint a Photorhabdus törzseké, de felülrétegzéssel szép 
eredményeket értünk el Erwinia amylovorával szemben. A legjobb antibiotikum 
termelő törzseken további vizsgálatok folytak. A kísérleti munkáink több 
laboratóriumban történtek egyidejűleg. A Szent István Egyetem Kertészettudományi 
Karantén Laboratóriumába Hevesi Máriának és Pekár Szilviának sikerült 20 
kiválasztott baktérium törzs antimikrobiális hatását vizsgálni. Erwinia amylovora, 
Agrobacterium, Clavibacter, Pseudomonas és Xanthomonas fajokon sikeresen. Hét 
Xenorhabdus törzsek egyik jelentős antibiotikum termelő törzse a X. budapestensis 
(EMA) folyadék kultúrákból kiindulva nagyobb léptékű fermentálásra nyílt lehetőség 
Dr. Szentirmai Attila professzor irányításával Debrecenben sikerült 
antibiotikus aktivitással rendelkező anyagokat kinyerni és antibiotikus hatású 
frakciókat szétválasztani (részletesebben az 5.4 fejezetnél). Az előállított fermentlé 
alkalmas volt fitotron kísérletek elvégzéséhez, melyet (Földes Lajos és Kormány 
Aranka Hódmezővásárhelyen) végzett eredményesen Erwini amylovorával fertőzött 
alma hajtáson. Photorhabdus luminescens subsp. laumondii (Arg, HP88, Brecon, 
Az36) subsp. thracensis (Az29) subsp. akhurstii (LN2, EG2, IS5). P. temperata (HO-
10, WX6) subsp. temperata (K122) P. stackebrandtii (HIT, Jun) P. zealandica He86 
törzseivel is történtek érzékenységi vizsgálatok Erwinia amylovora több típusával 
szemben. A kapott érzékenységi adattok meglehetősen biztatóak. A következő 
Photorhabdus törzsek (Az29, LN2, HO-10, WX6, K122, Jun, He86) komolyabb 
antibiotikum termelésről adtak bizonyságot, mint az előzetesen vizsgált Xenorhabdus 
törzsek.  
 Erwinia amylovora Ea01, Ea110 strS, rifS és az Ea88, Ca11 rifS strR törzsei 
jól reagáltak a Photorhabdus törzsek által termelt antimikrobiális anyagokra 
(9. táblázat). A vizsgálatok alapján a legjobb EPB törzsek antimikrobiális anyagának 
hatása megegyezett 200ppm sztreptomicin szulfát hatásával. X. budapestensis mellett a 
X. nematophila, X. szentirmaii fajok antibiotikumait eredményesen sikerült alkalmazni 
mastitist kiváltó multi-rezisztens S. aureus és E. coli baktériumokon. Kl. pneumoniae-n 
az antibiotikumos hatás nem volt jelentős. A további négy vizsgált (X. bovienii, X. 
cabanillasii, X. ehlersii, X. innexi) törzs antibiotikumos hatása gyengébbnek bizonyult, 
különösen az X. ehlersii esetében. X. nematophila törzsek antibiotikum termelése 
egységes, addig az X. bovienii DSM4467 törzse kismértékű, míg a Finnországból, 
Norvégiából, Izraelből és USA-ból származó fajtársai, egyáltalán nem termeltek 
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antibiotikumot. Az NYH9 magyarországi izolátuma jó antibiotikus profilt mutatott, 
összehasonlítva a X. nematophila vagy X. cabanillasii törzseivel. (részletesebben ld. 
Furgani et al. 2008, Böszörményi et al. 2009). 
 
9. táblázat: Erwinia amylovora törzseinek érzékenysége 
Photorhabdus és Xenorhabdus baktérium törzsek által termelt antibiotikumokra 
Antibiotikumot termelő 










E. amylovora strS E. amylovora strR 




HP88 23.8±-0.3     
Arg 24.7±0.2 23.0 ±0.5 24.0 ±0.5 2.0 ±0.5 30.0 ±0.5 
Brecon 21.6±0.5     




Az29 19.8±0.1     
P. luminescens 
subsp. akhurstii 
LN2T 18.1±0.3     
Eg2 20.5±0.2 13.0 ±0.5 13.0 ±0.5 14 ±0.5 13.0 ±0.5 
IS5 24.1±0.3 21.0 ±0.5 22.±0.5 23 ±5 22.0 ±0.5 
P. temperata HO-10 WX-6 
7.2 ±0.2 
12.0±0.2     
P. temperata 
subsp. temperata K122
 16.1±0.1     
P. stackebrandtii Hit 23.7±0.2     
Jun 15.4±0.4     
P. zealandica HE86 9.3±0.4     
X. nematophila DSM
T 23.1±0.7     
N2-4p 25.7±0.4 36±0.5 35. ±0.5 35 ±0.3 36 ±0.5 
X. szentirmaii DSMT 25.0±0.5     








5.2.1.  Szilárd táptalajon felülrétegzéssel kapott eredmények 
 Xenorhabdus három törzsének antibiotikum termelését TSY és LBA 
lemezeken (ez utóbbi jobbnak bizonyult) vizsgáltuk S. aureus, E. coli és Kl. 
pneumoniae-n (10. táblázat). 
 
10. táblázat: Szilárd LBA és TSY lemezeken mért  
felülrétegzés módszerével kapott eredmények patogén baktériumokon 


























































± 0. 92 
6. 96 
39. 17 
± 1. 42 
6. 96 
51. 50 

























Jelölések: S. = Staphylococcus, Staph 1-6 mastitis-izolátumok összesített adatai 
                 E. coli= 7 mastitis izolátum összevont adatai 
                 Klebsiella pneumoniae= # 696 mastitis izolátum adatai (ld. Furgani et al, 2008) 
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A vizsgálatokat megelőzte a három patogén törzs antibiotikum 
érzékenységének vizsgálata. Négy eltérő hatásmechanizmusú (chloramphenicol, 
carbenicillin, rifampicin, kanamycin) antibiotikumokon. E. coli törzsek rifampicin 
antibiotikummal szemben nem a szokványos módon viselkedtek. Érzékenységük 
ellenére lassú növekedésbe kezdtek folyadék kultúrába, elérték a stacioner fázist 4h 
belül és néhány telepet képeztek szilárd lemezen. A jelenségért a spontán előforduló 
rifR mutánsok okolhatóak. A gátlási-zónák átmérőjéből (melyet mm-ben mértünk) a 
táptalaj térfogatának ismeretében következtethettünk a termelődött antibiotikum 
mennyiségére. A három vizsgált baktérium közül a Kl. pneumoniae érzékenysége jóval 
gyengébb volt. A CV+ értékek mindegyik csoportban alacsonyabbak voltak. 
 Az antibiotikum termelés a fajokon belül nem haladták meg a törzsek közötti 
különbségeket. Statisztikai analízisek eredményei is alátámasztják ezeket a 
megfigyeléseket, melyeket a Mini Tab Release 15 Statistical Software programmal 
készült. A 24. ábrán X. budapestensis antibiotikus hatását láthatjuk az E. coli 
tenyészetén LBA lemezen.  
 
 
24. ábra: Ötnapos X. budapestensis kolónia körüli inaktivációs zóna. 




25. ábra: Xenorhabdus fajok antibiotikum aktivitásának 
összehasonlítása felülrétegzéssel (Fodor et al.; 2010) 
A 25. ábrán bemutatott diagramon Xenorhabdus-törzsek antibiotikumok-
termelését hasonlítja össze. A Xenorhabdus ehlersii gyenge antibiotikum termelőnek 
bizonyult. 
A 26. ábrán Kl. pneumoniae #696 törzsének érzékenységét láthatjuk a 
Xenorhabdus fajok által termelt antibiotikumokkal szemben /felülrétegzés 
módszerével/. A kialakult gátlási-zónákon jól látható, hogy a X. nematophila DSM 
3370, X. szentirmaii DSM 6338 és a X. budapestensis DSM 6342 törzsei továbbra is 
legjobb antibiotikum termelőek a mastitis patogénekkel végzett vizsgálatokban. 
 
26. ábra: Xenorhabdus fajok antibiotikum-aktivitásának összehasonlítása 
Klebsiella pneumoniae teszt-organizmussal szemben (Fodor, A. M.; 2006) 
Az eredmények alapján a Photorhabdus törzsek (Az29, LN2, HO-10, WX6, 
K122, Jun, He86) komolyabb antibiotikum termelésről adtak bizonyságot. Erwinia 
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amylovora Ea01, Ea110 strS, rifS és az Ea88, Ca11 rifS strR törzsei jól reagáltak P. 
luminescens (Arg) és P. luminescens spp. akhurstii (Is5, Eg2) törzsei által termelt 
antimikrobiális anyagokra. A vizsgálatok alapján a legjobb EPB törzsek 
antimikrobiális anyagának hatása megegyezett 200 ppm sztreptomicin-szulfát 
hatásával. 
5.2.2. Folyadék kultúrákban kapott eredmények 
A felülrétegzés módszerét a folyadék kultúrákkal végzett vizsgálatok követték, 
azokkal a Xenorhabdus törzsekkel, amelyek eredményesek voltak az előző 
kísérletekben. Az 50%-os sejtmentes hígításoknál az X. bovienii DSM4466 törzse a 
legeredményesebb antibiotikus aktivitású a Kl. pneumoniae #696-ra. Az eredmények a 
11. táblázat foglalja össze. A vizsgált Xenorhabdus folyadék kultúrák nem fejtettek ki 
gátló hatást, köztük a X. cabanillasii (RIO) sem. X. budapestensis /DSM 16342/ 
törzsének 6 napos sejtmentes kultúrájának még a 100%-os hígítása is képes gátolni a 
patogén kórokozót, mely utal az antibiotikus hatás erősségére.  
11. táblázat: X. nematophila, X. cabanillasii és X. bovienii kondicionált,  





aureus E. coli 
Klebsiella 
pneumoniae 












ATCC61061 - + + - + 0 
AN6/1 + + + + + 0 
DSM3370 + - + 0 - 0 
N2-4 + + + + - 0 
X. cabanillasii RIO + + + + + + 
X. bovienii* 
DSM 4466 + 0 0 0 0 0 
Hungary, NYH + + + + + + 
   Jelölések: + = az 50% sejtmentes O/N kultúra gátolja a tesztorganizmus növekedését 
                      0 = az 50%-os sejtmentes kultúrának nincs, mérhető antimikrobiális hatása 




12. táblázat: Xenorhabdus törzsek 6 napos tenyészetéből készült sejtmentes 






Sejtmentes  kondicionált Xenorhabdus kultúrák 
(V/V % a táptalajban) 
100 90 80 70 60 50 40 30 20 10 0 
X. 
budapestensis 
DSM 16342 T 
DSM 16342 -** + + + + + + + + + + 
E. coli B - - - - - - - - - + + 
E. c S17  pir - - - - - - - - - + + 
X. szentirmaii 
DSM 16338 T 
DSM 16338 +* + + + + + + + + + + 
E. coli B - - - - - - - - - + + 
E. c S17  pir - - - - - - - - - + + 
X. innexi 
DSM 16336 T 
DSM 16336 - + + + + + + + + + + 
E. coli B - - - - - - - + + + + 
E. c S17  pir - - - - - - - + + + + 
X. ehlersii 
DSM 16337 T 
DSM 16337 - + + + + + + + + + + 
E. coli B - + + + + + + + + + + 




Hőkezelés /autoklávozás 121C˚on 10min/ hatását a X. cabanillasii, X. 
budapestensis törzsei meglehetősen jól tolerálták. Antibiotikum termelő képességükre 
nem hatott negatívan ezt ellenőriztük a felülrétegzés módszerével a vizsgálatba vont 
patogéneken. A részletes adatok a 13. táblázatban láthatók. 
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13. táblázat: Hőkezelés (autoklávozás 121C˚ hőmérsékleten, 10’) 







 2XLB médium (V/V %) 
Autoklávozás előtt Autoklávozás után 
Gátlási zóna 
(mm átmérő) 40 50 60 40 50 60 
X. budapestensis 
DSM16342 T 51 I I I I I I 
X. szentirmaii 
DSM16342 T 51 I I I +++ I I 
X. nematophila 
ATTC61061 T 34 I I I +++ I I 
X. nematophila 
AN6 /1 34 I I I +++ +++ I 
X. nematophila 
DSM 33710 T 34 I I I +++ I I 
X. nematophila 
N2-4 27 +++ I I +++ +++ I 
X. cabanillasii 
RIO-HU 36 I I I I I I 
Rövidítések: I= gátolta a szaporodást; +++: a teszt organizmus szaporodott 
 
E. amylovora Ea01-al történő fertőzés hatását a két fajta almafa növényre 
(Idared/Freedom) 2002 és 2003 közötti időszakban vizsgáltuk. A kezelést követően a 
kialakult nekrotikus zónák nagyságát mm-ben mértük a 7. 14. és 21. napon. A fertőzött 
növényeken a X. budapestensis sejt-mentes kultúrájának 50 és 100%(CFC) térfogataival 
kezeltük a fertőzött növényt. A fertőzést követően a nekrotikus léziók nagyságát mértük 
az antibiotikus hatással rendelkező kezelés után. Az eredmények alapján elmondható, 
hogy a kisebb koncentrációjú sejtmentes kultúrája a X. budapestensisnek (50% CFC) 
jobban csökkentette a nekrotikus sérüléseket az almafa növénynek.  
83 
 
5.3. Citotoxicitás vizsgálatok eredményei  
5.3.1. Erwinia amylovora kísérletek eredményei 
X. budapestensis és X. szentirmaii sejtmentes-stacioner fázisban levő kultúrájával 
történő kezelés eredményét láthatjuk a 21. ábrán. 1h alatt 0-ra képes volt csökkenteni az 
Erwinia telepképző sejtjeinek a számát. A hatás egyértelműen citotoxikus volt  

















X. szentirmaii X. budapestensis
 
27. ábra: X. budapestensis és X. szentirmaii citotoxikus hatása 
E. amylovora fajra (Böszörményi et al., 2009) 
5.3.2. Citotoxicitás teszt: Klebsiella kísérletek eredményei 
A Xenorhabdus szentirmaii AM25 törzsének sejtmentes kultúráinak 3 
különböző hígítását, használva a kísérletekben citotoxikus hatást fejtett ki a Klebsiella 
#696 baktériumra. A 6h kezelés időtartama alatt a baktérium telepeinek száma az idő 




14. táblázat: X. szentirmaii AM25 törzsének citotoxikus hatása  
Klebsiella #696 baktériumra (Böszörményi et al.; 2009) 
5.3.3. Phytophthora kísérletek eredményei 
X. budapestensis  argininben gazdag (bicornutin) frakciója citotoxikus hatást 
fejtett ki az eukariota Phytophthora nicotianae tenyészetére. A bicornutin komplex 30’ 
után már a legkisebb koncentrációban (<<12.5 ppm) is inaktíválta a zoospórákat. A 
második legkisebb alkalmazott dózis (<<25ppm)  a micélium-képződést illetve  a 
telepképződést is gátolta. Phytophthora nicotianae micéliumainak növekedésére is 
kedvezőtlenül hatott (28. ábra). 
 
28. ábra: X. budapestensis citotoxikus hatása  





Xenorhabdus szentirmaii AM25 
sejtmentes kondicionált kultúra (V/V %) 
Klebsiella pneumoniae (sejtszám/ml) 
0 % 40% 50 % 60% 
0 8. 7x105 8. 7x105 8. 7x105 8. 7x105 
2 4. 3x108 8. 6 x104 1. 2x 104 5. 3x 10 3 
4 > 109 4. 3x104 3.  0x104 3. 2 x 10 3 
6 > 109 1.1x 104 9. 8x 10 3 3. 8x 10 3 
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5.4. Antimikrobiális aktivitású anyagok kinyerése  
X. budapestensis és X. szentirmaii fajokból  
5.4.1. Bicornutin A izolálása X. budapestensis-ből  
A bicornutin izolálását mutatja be a 29. ábra egy 4-liter térfogatú stacioner-
fázisban lévő X. budapestensis DSM 16342 törzséből, melyet New Brunswick Model 19 
típusú bioreaktorban növesztettek Dr. Szentirmai Attila professzor úr vezetésével. Az 
antibiotikus hatással rendelkező komponensek adszorbeálásához a többféle adszorbens 
használata közül az Amberlite XAD 1180, polimer adszorbens (Acros Organics, NJ, 
USA) bizonyult a legeredményesebbnek. A sejt-mentes médiumból: eluálták metanol: 
1N HCl (99:1) elegyével eluálták, majd  fagyasztva-szárították Dr. Sztaricskai Ferenc 
professzor úr laboratóriumában. Az előkészített anyagot később tisztították, analizálták, 
tesztelték, majd Dr. Patthy András docens úr irányításával identifikálták, majd bioassays 
készítettek, melyet B. subtilis és E. amylovora teszteltek. X. budapestensis egyik 
különlegesen tisztított frakciója három hónapig rendelkezett hűtőszekrényben tárolva 
pH~5-6 mellett stabilitással. (Katona Zsuzsa és Szentirmai Attila, szóbeli közlés). Az 
újra fertőzéses kísérletek bizonyították ezen utóbbi eredményt.  
 
29. ábra: Bicornutin A izolálása X. budapestensis-ből 
(Böszörményi et al.; 2009) 
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5.4.2. X. szentirmaii és a X. budapestensis biológiailag aktív vegyületei 
A hatékony antibiotikumként leírt és szabadalmaztatott nematofint a X. 
nematophila BC1 törzséből izolálták először.  A nematophin termelését, befolyásolta a 
törzs típusa és a kultúra összetétele (Li et al, 1997, Webster et al, 2002. Sztaricskai 
Ferenc professzor (Debreceni Tudományegyetem, Antibiotikum Kutató Csoport) a X. 
nematophila általunk vizsgált négy törzsnek sejtmentes tenyészetéből ki tudta mutatni 
a nematophint (3-indoleethyl (3'-methyl-2'-oxo) pentanamide). A vegyület, erős in 
vitro aktivitást mutatott gomba és baktérium fajokkal. Szintetikus racem nematophint 
sikerült előállítani, struktúráját meghatározni különböző technikák felhasználásával 
úgy, mint: EI-MS: 1H-NMR, 13C-NMR és IR.  

























Racem nematophin [3-indolethyl- (3’-methyl-2’-oxo)-pentanamide]
 
30. ábra: A szintetikusan létrehozott  racem nematophin  totál szintézise 
(Furgani et al.; 2008) 
A nematophin kémiai tisztasága az aktivitás szempontjából lényeges lehet, 
ugyanis a szintetizált nematophin valószínűleg racem, azaz: tartalmaz D és L sztereo 
izomereket. Lehet, hogy az egyik forma biológiailag aktív, míg a másik blokkolja a 
nematophin aktivitását. X. szentirmaii biológiailag aktív vegyületei 5 nap alatt 
elveszítették stabilitásukat, melyet a hígítás mérsékelten csökkentett. Az izolált 
triptamin gyenge aktivitást mutat. A vegyület szintézisét a 30. ábra mutatja. 
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A hatékony komponensek argininben gazdag oligopeptidek. Kémiai 
szerkezetük alapján nincsenek rokonságba a colicinnel (Sztaricskai, személyes közlés). 
X. szentirmaii DSM 16338 törzséből sikerült továbbá izolálni a xenofurán A-t és B-t, 
melyek a várakozással ellentétben nagyon gyenge antimikrobiális hatást mutattak 
(Brachmann et al, 2006). Itt megint az a kérdés, hogy vajon a tisztítás során nem 
következett-e be a biológiai hatást csökkentő szerkezetváltozás. Alternatív lehetőség, 
hogy az intakt fermentlé rendkívül erős antibiotikum- aktivitásában szinergista hatások 
játszanak szerepet. X. budapestensis fajból az Amberlite XAD 1180 adszorbenssel az 
alábbi frakciókat nyertük ki: (15. táblázat). 
15. táblázat: X. budapestensis Amberlite XAD 1180 által adszorbeált és onnan eluált frakciók 
antibakteriális hatása Bacillus subtilis és Erwinia amylovora teszt-organizmusokra 
Frakció 
Teszt baktériumok 









5 5 -  20-50% EtOH 
SzF-XIII-72/5 13 12 10 0 0 5 1530 ~7 80% MeOH 
^**Tryptamin 16 - - - - 5 237 ~7 80%MeOH 
^SzF- XIII-72/9 18 22 19 17 15 5 120 ~5.5 EtOH-2N HCl (99:1) 
^SzF-XIII-2/6 20 28 26 22 18 5 113 ~5.5 MeOH-1N HCl (99:1) 
SzF-XIII-4/20 24 28 25 22 21 4 790 ~5.5 MeOH-1N HCl (99:1) 
SzF-XIII-96/11 22 - - - - 5 250 ~5.5 MeOH-1N HCl (99:1) 
KZS-II-28/6 22 - - - - 5 1250 ~5.5 
MeOH-1N HCl 
(99:1) 
KZS-I-28/34 19 - - - - 2 332 ~5.5 MeOH-1N HCl (99:1) 
KZS-II-0/11 24 - - - - 3 1330 ~5.5 
MeOH-1N HCl 
(99:1) 
ZS-II-32/11 20 - - - - 4 1252 ~5.5 
MeOH-1N HCl 
(99:1) 
KZS-I-32/22 21 - - - - 2 360 ~5.5 MeOH-1N HCl (99:1) 
Rövidítések: 
Tryptamin**μg fagyasztva szárított anyag oldva 1000 μl 50% MeOH-ban 
V: a sejtmentes kultúra térfogata literben 
mg: mg az izolált száraz súlya milligrammban. 
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A X. szentirmaii kolóniáin és a telepek alatt az agarban exokristályokat 
találunk. Laboratóriumunkban Fodorné Máthé Andrea bizonyította be, hogy olyan 
polimerek, amelyek sem vízben sem alkoholban nem oldódnak, ám a monomer, 
amelyből spontán keletkeznek: vízoldékony. Ezt az anyagot a X. szentirmaii sejtek 
szilárd és folyékony táptalajban egyaránt kibocsájtanak. Andrea az LB lemezre 0.22 um 
pórusátmérőjű szűrőkorongot tett, s erre cseppentett ki 5 ul baktérium szuszpenziót. A 
kristályok a szűrő alatt megjelentek akkor is, ha 24 óra múlva eltávolította a szűrőt a 
rajtuk lévő telepekkel. Szilárd lemezen jól láthatóak a telepek alatt és a telepek tetején 
is, ha a táptalaj cukorban gazdag vöröses, ibolyás hidrofób kristály válik ki, akár szabad 
szemmel is megfigyelhető (31. ábra). A monomer és a polimer kémiai szerkezetet 
végül Ohióban derítette ki a Fodor-házaspár Haynes és Matthias professzorokkal 
együttműködve.  Az oldhatatlan, színes exokristály szerkezete egy komplex, 
antibiotikus hatású pigment (indonine), valószínűleg B-t is tartalmazó poliszaharid, 
amely mannitolból vagy adonitolból keletkezhet, de D-glukózból, D-fruktózból vagy 
glicerinből nem (Fodor et al, 2007). 
 
 
31. ábra: X. szentirmaii (EMC) ismeretlen funkciójú  exokristálya szilárd LB lemezen 
(A), valamint fénymikroszkópos felvétele (B), 125 X nagyításban (Fodor, A., M.; 2003) 
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X. szentirmaii erős antibiotikumos hatást fejtett ki a kísérletekben Fusarium 
gramineae-ra, mely jelentős mezőgazdasági károkat okoz. (Fodor, személyes közlés). 
 
32. ábra: X. szentirmaii hatása  Fusarium gramineae-ra (Fotó: Pintér, Cs; 2010) 
5.5. Xenorhabdus-Xenorhabdus interakciók 
Miután sikerült felmérni a Xenorhabdus törzsek antibiotikum termelő 
képességét és hatásukat patogén törzsekre, arra voltunk kíváncsiak, hogyan 
viselkednek egymással szemben. Meglepő eredményeket kaptunk, melyeket a 33. és 
34. ábra szemléltet.  
 
33. ábra: Xenorhabdus fajok interakciója. 
A 33. ábrán a X. nematophila, a X. bovienii és a X. cabanillasii fajok 
képviselőinek aktivitása látható más Xenorhabdus fajokkal szemben. Kontrollként 
S. aureus, E. coli és Kle. pneumoniae törzsek is szerepelnek (Fodor et al.; 2010) Az 
X. bovienii NYH bizonyult legérzékenyebbnek a többi rokon-faj anti-Xenorhabdus 
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anyagaira, addig ugyanez a törzs mutatta a legerősebb anti-Xenorhabdus aktivitást 
is.  
 
34. ábra: Xenorhabdus fajok interakciója 
 A 34. ábrán a X. budapestensis, X. ehlersii, X. szentirmaii, X. innexi fajok 
képviselőinek aktivitása látható más Xenorhabdus fajokkal szemben. Kontrollként 
S. aureus, E. coli és Kle. pneumoniae törzsek is szerepelnek (Fodor et al.; 2010). 
Az újabban azonosított 4 Xenorhabdus faj esetén az anti-Xenorhabdus aktivitás 
nem korrelált az általános antibiotikus aktivitással. Közülük a X. innexi mutatta a 
leggyengébb anti-Xenorhabdus aktivitást, addig mások anti Xenorhabdus 
komponenseire meglehetősen rezisztens volt. Általánosságban elmondható,hogy az 
anti- Xenorhabdus aktivitás és az antibiotikus aktivitás egymástól függetlenek 
(Fodor et al, 2010a). 
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5.6. Heterorhabditis-Photorhabdus rendszer gnotobiológiai 
analízisének eredményei 
Az irodalmi adatok alapján általában nem alakítható ki tartós szimbiotikus 
kapcsolat EPN fajok és velük eredetileg szimbiózisban nem élő mikroorganizmusok 
között (Akhurst and Boemare, 1990; Gerritsen and Smith, 1993; Han and Ehlers 
2000), noha egyes Steinernema fertilis felnőttekké növeszthetők Petri-csészén E. coli 
sejteken. H. bacteriophora fajjal ezt sem sikerült (Fodor and Vanfleteren, 
unpublished). Kísérleti munkámban próbáltam szimbiotikus kapcsolatokat kialakítani 
más nematoda fajból származó baktériumon történő növesztéssel kisebb nagyobb 
sikerrel. 
A dauer lárvákból szobahőmérsékleten 5-6 nap alatt alakultak ki a 
megtermékenyített petéket tartalmazó hermafroditák. A dauer lárvák átalakulása L4 
lárvává, majd felnőtt állattá nem szinkronizált folyt. A táptalajra helyezett lárváknak 
csak kis százaléka nőtt fel felnőtt állattá, sok esetben a heteroxenikus nematodák 
szaporodóképességének eldöntését, nehezítette, hogy a lemezeken csak nőstény 
egyedek fejlődtek utódnemzedéket és dauer lárva nélkül a baktérium retenció sem volt 
vizsgálható. Éhezés hatására megnőtt a hermafroditák aránya a második generációban 
és a fejlődés során ért hatások (talán túl hosszú éhezés, vagy a lúgos mosóoldat) miatt, 
az állatok már nem voltak szaporodó képesek. Sztereoـmikroszkóppal lehetetlen volt 
megkülönböztetni a nőstény és a hermafrodita egyedeket. Gnotobiológiai kísérleteim 
eredményeit a következő alfejezetekbe foglaltam össze:  
5.6.1.  H. bacteriophora törzsek természetes és potenciális szimbontái  
A H. bacteriophora fajba tartozó nematodák egy része legtöbb esetben 
elfogadja szimbiontaként az ugyan ehhez a fajhoz tartozó törzsek baktériumait, így 
széles szimbionta-sprektumú nematoda fajnak jelölhetjük (A1, Az29, Mol). A 27. ábrán 
a mikrobiológiai azonosítás során készítet felvételek egyike. A H. bacteriophora 
nematoda részére felajánlott új szimbionta a Brecon baktérium, mely a P. luminescens 





35. ábra: (Arg/Brecon) új szimbiotikus komplex mikrobiológiai azonosítása: 
 K1 (Kontrol 1): P. luminescens spp. laumondii csoport Brecon baktérium 
 V1: Brecon visszanyert baktérium 
K2 (Kontrol 2): P. luminescens spp. laumondii Arg baktériuma  
H. bacteriophora eredeti szimbiontája 
Más nematoda fajból származó baktériumon történő növesztés során, már nem 
ilyen egyszerű a helyzet, mint az ugyanahhoz a fajhoz tartozó törzsek baktériumai 
esetében. A vizsgálati eredményeket a 16. és 17. táblázat foglalja össze. 
H. bacteriophora nematoda képes volt, dauerlárvákat képezni néhány H. 
megidis szimbiontával, melyet már az irodalmi adatok is közöltek előzőleg (Gerritsen et 
al.,1993). 
Új szimbiotikus komplexeket képes alkotni, csak a gél képek hasonlósága 
megnehezítette az azonosítást.  Az29 nematoda esetén sikerült ezt a szimbiotikus 
asszociációt gél képen is megmutatni. Elfogadta szimbionta partnerként a H. megidis 




16. táblázat: Heterorhabditis bacteriophora törzsek „szintetikus” asszociációi a faj más törzseinek természetes szimbiontáival 









16 S rDNS csoport 
I. IV. V. III. 












39 V6/1 Q614 Arg RHI A1 HU2 
AZ 





Hb1 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
HP88 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Brecon D. + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Az35 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Az36 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Az37 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Az39 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
V6-1 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Q614 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Argentinensis + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
RHI + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
HU1 (A1) + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
HU2 (KOH) + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Az29 + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Mol + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
Avap 19H + + + + + + + + + + + + + + + + - - 
NC19 - - - - - - - - - - - - - - - - + + 
Heliothidis - - - - - - - + - - - - - - - + + + 
 Jelölések: + = egészséges növekedés, sok utód, közöttük IJ-lárvák, bennük kimutatható az új szimbionta (sikeres retenció).  
 * = Növekedés, szaporodás van, retenciót nem tudtuk igazolni, NT= nem teszteltük. 
 
 
17. táblázat: H. bacteriophora „ szintetikus” asszociációi más Heterorhabditis természetes szimbiotáival 
 Új szimbiontaként felajánlott Photorhabdus törzsek 
P. temperata ssp. temperata S. 
stacker-
brandtii 
P. temperata P. 
zealandica 
P. luminescens ssp. 
akhurstii 
16S rDNS csoport  




HSH1 HSH2 HSH3 H4 CJG K122 P. Jun HIT OH1 Meg1 Hepia- lius 
Mare- 




5 LN2 Eg2 
ATTC 
43950 
HP88 - + - - * - - - - - + + * * * * - - - - 
Brecon D. - - - - - - - - - -   * * * * - - - - 
Az35 - -   * - - -   *  * * * * - - - - 
Az36 - -  - * - - -     * * * * - - - - 
Az37 - -  - * - - -     * * * * - - - - 
Az39 - -  - * - - -     * * * * - - - - 
V6-1 - -  - - - - -     * * * * - - - - 
Q614 - -  - - - - -     * * * * - - - - 
Argentinensis - -  - * - - -     * * * * - - - - 
RHI - -   - - - -     * * * * - - - - 
HU1 (A1) - -  * - * - -  -   * + + * - - - - 
HU2 (KOH) - -  * * - - -     * * * * - - - - 
Az29 - -  * * - * +     * * * * - - - - 
Mol - -   - - - -     * * * * - - - - 
Avap 19H - -   - - - -     + + + * - - - - 
NC19 - -   - - - -     * * * * - - - - 
Heliothidis - +? - - - - - -     NT NT NT - - - - - 
Jelölések:+ = egészséges növekedés, sok utód, közöttük IJ-lárvák, bennük kimutatható az új szimbionta (sikeres retenció).  




36. ábra: Az29/ PJUN szimbiotikus komplex elektroforetogramja 
 
 
37. ábra: Az Avap19H/WX2,Avap19H/WX11 szimbiotikus komplex 
elektroforetogramja 
Az Az29 nematoda részére a PJUN, az Avap 19H nematoda részére WX2, 
WX11 baktérium a lehetséges új szimbionta partner. Az ektroforetogramok között nem 
szerepel a kísérletekben igazolt WX6 baktérium, mint új szimbionta partner. 
Az A1 nematoda a Wx6 és a WX11 baktériumon növekedett, melyek a P. 
temperatához tartoznak. HP88 és az A1 nematodák hasznosították szimbiontaként a H. 
megidis szimbiontáját a HSH2 baktériumot. 
H. indicus törzsein (EG2, IS5, LN2) a H. bacteriophora törzseinek szimbiontái, el 




Hasonló eredményre jutottam a humán ATTC 43950, 43951, 43952,43953 
törzsek esetén is. Mivel a filogenetika, sem a baktérium sem a nematoda oldaláról 
nem meghatározó, felmerül annak a lehetősége, hogy a szimbiózis kialakulását 
vagy meghiúsulását a baktériumban olyan megváltozott genetikai tulajdonságok 
motiválják, amelyek a baktérium filogenetikai pozíciójától függetlenek, de 
amelyeket a nematoda érzékel. Ilyen jellegzetességek lehetnek például: toxin 
illetve exoenzim, a külső membrán összetétele ez utóbbinak szerepe lehet a 
baktérium és a nematoda partner közti sejt-sejt kölcsönhatásban, amikor a dauer 
lárva bélcsatornájában visszatartja a szimbionta baktériumot. Az enzimtermelés a 
nematoda ellátására van hatással. Így elképzelhető, hogy egy P. luminescens subsp. 
akhurstii törzsében valahol Floridában fellép egy pont-mutáció, és alkalmassá teszi 
egy H. bacteriophora szimbiontájaként működjön. Egy szimbionta kapcsolat 
kialakulása tulajdonképpen a baktérium populáció izolációját is jelenti, s ez az 
evolúció számára új lehetőséget kínál. Az, hogy egy baktérium szimbiontaként való 
jelenléte előnyös vagy kevésbé előnyös számos tényezőtől függ, mint például 
természetes rovar-gazdának az adott baktérium toxinnal szembeni ellenálló-
képességétől is.  
5.6.2. H. megidis törzsek természetes és potenciális szimbiontái 
 
H. megidis négy vizsgált törzse (H4, OH, P. Jun, HL81) érdekes eredményt 
mutatott.  Növekedtek egymás szimbiontáin, de különböző mértékben. Egyetlen törzs 
(a hollandiai H. Jun) kivételével az európai H. megidis törzsek szimbiontái DNS 
homogenitás szempontjából a legegységesebb baktérium csoport, a Photorhabdus 
temperata spp temperata egymáshoz biológiai szempontból is nagyon hasonló tagjai, 
de ugyanehhez a csoporthoz tartozik a H. downesii (írországi) K122 törzsének 
szimbiontája is (P. temperata spp temperata K122 törzs).  P. Jun nematodák minden 
nehézség nélkül növeszthetőek, néhány európai H. megidis bakteriális szimbiontáján. A 
P. Jun a CJG, HIT a HL81 törzsei a HSH2/1 baktérium primer formájával alakítottak ki 
új asszociációt valamint az CJG, H4 PJUN, HSH1 fajtársainak szimbiontáival. A H4 
törzs P. Jun és CJG  az OH1 törzs a HIT, JUN, CJG és a HSH2 a He87.3 törzs a HSH1, 
HSH2, H4, CJG és JUN fajtársainak szimbiontáját hasznosította. Az eredményeket a 
18. és 19. táblázat foglalja össze. 
 
 
18. táblázat: Különböző Heterorhabditis fajok „szintetikus” asszociációi a faj Heterorhabditis bacteriophora törzsek természetes szimbiontáival 
Jelölések: P. l., P. luminescens = Photorhabdus luminescens; H. b. = Heterorhabditis bacteriophora  
 ** sok fertőzőképes dauerlárva, de aztán –lesz 
 Új szimbiontaként felajánlott Photorhabdus törzsek 
 P. l. ssp. luminescens P. luminescens ssp. laumondii 
P. luminescens 
ssp. trachensis P. temperata 
 16S rDNS csoport 
 I. IV.   V. III.   
Heterorhabditis sp. Hb1 HP88 BR AZ35 AZ36 AZ37 AZ39 V6/1 Q614 Arg RHI A1 HU AZ29 Mol 19H NC19 Helio-thidis 
H. 
megidis 
HL81 - - - - - - - - - - - ** - - - - - - 
HE87.3 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
H4 - - - - - - - - - - - ** - ** - - - - 
OHI - - - - - - - ** ** - - ** - - - - - - 
H. 
marelatus 
Hepialius - - ** - - - - ** - - - ** - ** - - - - 
Marelatus - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
H. 
downesii 
K 122 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
HIT 
(EUR 349) - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
H. indica 
IS5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
EG2 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
LN2 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 




38. ábra: OH1/Mol, OH1/CJG szimbiotikus komplexek elektroforetogramja 
 
A 38. ábra mutatja az OH1/CJG egyik új kombinációját. OH1 törzs a H. 
megidis nematoda fajból származó CJG-vel is képes szimbiózist kialakítani, mely a II. 
alcsoporthoz tartozik és Svájcban izolálták. OH1/MOL kombináció például szolgál 
arra is, hogy az amerikai H. megidis elfogadja szimbiontának a H. bacteriophora 
természetes szimbiontáját a Mol-t. 
 
39. ábra: OH1/WX11, OH1/WX2 szimbiotikus komplexek elektroforetogramja 
Igen kedvelt volt az OH1 (H. megidis) részére WX4, WX6 és a WX11 
baktérium. Ez azért érdekes, mert egy európai H. megidis - amelynek természetes 
szimbiontája még csak nem is P. temperata ssp. temperata - szimbiontaként tud 




5.6.3. H. indica törzsek természetes és lehetséges szimbiontái  
A H. indica vizsgált forró égövi törzsei (EG2, Hawaiiensis, LN2-Lu IS5) 
(többsége, egyazon fajhoz tartozik) a H. indica fajhoz. H. indica szimbiontái a 
Photorhabdus luminescens spp Akhurstii csoport törzsei, biológiailag lényegesen 
heterogénebb, ami abban is megmutatkozik, hogy lényegesen eltérnek a H. megidis és a 
H. bacteriophora fajok törzseivel-törzsekkel, ennek a fajnak a törzsei egymást 
szimbiontáit nem képesek hasznosítani. Ez utóbbi megfigyelés magyarázható lenne a 
filogenetikai távolsággal is, azonban ennek némileg ellentmond az a tény, hogy a többi 
esetben filogenetikailag távol álló törzsek is képesek voltak szaporodó és fertőző képes 
heteroxenikus kapcsolat kialakítására. Próbálkozások történtek az IS5-tel, nagyon jól 
fejlődött a Hawaiiensisen, de a molekuláris azonosítással nem sikerült új szimbiontaként 
visszaizolálni. A trópusi IS5, EG2 nematoda törzsek egymás szimbiontáit nem volt 
képes hasznosítani. 
5.6.4. H. marelatus törzsek természetes és potenciális szimbiontái  
 A H. marelatus faj két törzse (Hepialius, Marelata) elfogadta egymás 
baktérium szimbiontáját partnerként. A vizsgált baktériumokon dauer utódokat 
képeztek, nagyon jól fejlődtek különösen a Hepialius a  HIT és a P. Jun baktérium 
törzseken  gyorsabban fejlődött, mint a saját szimbiontáján, (ez a megfigyelés egyezik 
Akhurst et al., megfigyelésével). A keletkezett dauer lárvák néhány nap alatt 
elpusztultak, így nem sikerült a vizsgálatokban résztvevő nematodák részére új 
szimbiontaként hasznosulni. A H. indicus faj törzseinek szimbiontáján el sem kezdett 
növekedni. Fázisvariánsok közül a Wx6/1 primer formán és a Wisconsini törzsek.      
közül a Wx4, Wx6 és a Wx11 baktériummal alakított ki eredményes szimbiózist.  
H. indicus faj törzseivel dauerek sem fejlődtek, így nem voltak képes új 
asszociációt kialakítani. Fázisvariánsok közül a Hepialius Wx6/1 baktériumon,  a 




19. táblázat: H. megidis, H. marelatus, H. downesii és H. indica törzsek növekedése fajtársaik és egymás szimbiontáin 
 Új szimbiontaként felajánlott Photorhabdus törzsek 








 16S rDNS csoport 






   XII.          X. VI. 
 
Heterorhabditis sp. HS H1 
HS 










HL81 +? + + + - + - - - - - - - - - - - - - 
HE87.3 + + + + - + - - - - - + + - - - - - - 
H4 - - + + - + + - - - - + + + - - - - - 
H. Jun - + - + - + - - - - - - - - - - - - - 
OHI - + - - - + + + - + + - - - - - - - - 
H. 
marelatus 
Hepialius - + + - - - + - - + + + + + - - - - - 




K 122 - - - - + - - - - - - - + - - - - - - 
HIT 
(EUR 349) + - - + + - - - - - - + + + - - - - - 
H. 
zealandica HE 86 - - - - - - - - - - - - - - + - - - - 
H. indica 
IS5 - - - - - - - - - - - - - - - + - - - 
LN2 - - - - - - - - - - - - - - - - + - - 
EG2 - - - - - - - - - - - - - - - - - + - 
Hawaiiensis - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
Jelölések: P. l., P. luminescens = Photorhabdus luminescens; H. b. = Heterorhabditis bacteriophora;  NT: nem teszteltük.
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5.6.5. H. downesii törzsek természetes és potenciális szimbiontái  
 
H. downesii faj két törzse a HIT a K122 meglehetősen eltérően viselkedtek a 
vizsgálatok során. H. downesii például szolgál, hogy egyazon faj egymással identikus, 
csupán földrajzilag izolált törzse teljesen más bakteriális szimbiontával él együtt, és 
egymás szimbiontáin nem is tudnak szaporodni laboratóriumi körülmények között sem, 
ugyanis HIT növekedett a K122 baktériumon, de a K122 nematoda törzs dauer lárvája 
nem fogadta el a HIT baktériumot. Feltételezhetően, azért olyan szűk a szimbionta 
sprektuma a K122-nek, mert egy szigetről származik (Írország). HIT  képes, volt nőni a 
H4, HSH1, HSH2 valamint az Az29 baktériumokon. K122 szinte semmin nem 
növekedett.  
A fázisvariánsok közül a HIT és a K122 WX6/1 baktériumon nőtt. A 




6. MEGVITATÁS  
6.1. A szimbiózis vizsgálatok megvitatása  
6.1.1. A kospeciáció elméletét igazoló és annak ellentmondó eredmények 
 
A Photorhabdus csoporton belül 13 taxon összesen 29 törzsének taxonómiai 
pozíciója került megállapításra laboratóriumunkban korábban, mely eredmények 
ismeretében (Szállás et al., 1997; 2001) kezdtük el a gnotobiológiai analízisünket. A 
legfontosabb eredményeket az alábbi 6 pontba foglaltam össze:  
Tizennyolc H. bacteriophora, hat H. megidis, négy H. indicus, két H. 
downesii, két H. marelatus és egy H. zealandica EPN törzs lárváit egymás szimbiontáin 
tesztelve megállapítottuk, hogy: 
(1): A H. bacteriophora és H. megidis fajok között nincs „átfedés”, azaz 
szimbiontáik csak korlátozottan cserélhetőek. A H. megidis Észak-Amerikai 
izolátumainak a szimbiontája a P. temperata, az európai törzseké a P. temperata ssp. 
temperata. A különböző földrajzi eredetű H. bacteriophora törzsek- az Észak-amerikai 
NC19 törzs kivételével-nem lépnek szimbiózisra a P. temperata fajjal, s a mesterséges 
asszociációkra életképtelenek. 
(2): A H. bacteriophora különböző földrajzi eredetű törzsei különféle 
Photorhabdus törzsekkel létesítettek szimbiotikus kapcsolatot, és a szimbionták 
csaknem kivétel nélkül kölcsönösen kicserélhetőek. 
(3): A H. megidis európai és amerikai törzsei között a szimbionták 
szempontjából inkompatibilitás van. 
(4): A H. megidis amerikai törzseinek és az amerikai H. marelatus szimbiontái 
kicserélhetőek jelezvén. A 3. és a 4. pontban leírtak ellentmondani látszanak a 
kospeciáció elméletének. 
(5): H. downesii magyarországi és írországi törzseinek szimbiontái más 
Photorhabdus fajhoz tartoznak, míg a Nyugat-európai H. megidis és H. downesii 
szimbiontái konspecifikusak, ám nem cserélhetőek. 
(6): Hasonlóképpen: a H. indicus földrajzilag távoli izolátumainak 
szimbiontái konspecifikusak, de nem cserélhetőek. 
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A kospeciációs elmélettel összeegyeztethető és annak ellentmondó kísérleti 
adatokat is tartalmazza a 20. táblázat. Látható, hogy a szimbiotikus partnerek 
cseréjének lehetőségét nemcsak a baktériumok és a nematodák eltérő taxonómiai 
pozíciója zárhatja ki, de kongenikus nemtoda-törzsek sem feltétlenülfogadják el egymás 
szimbiontáit. A H. downesii HIT és a H. megidis JUN törzseinek szimbiontái 
konspecifikusak (P. stackebrandtii), mégsem cserélhetőek. A H. downesii HIT és K122 
konspecifikus EPN törzsek, ám szimbontáik szintén nem cserélhetőek. De nem 
cserélhetőek a szimbionták a H. downesii K122 és a HIT törzsei között sem. 
Eredményeinkből arra következtetünk, hogy az EPN-EPB szimbiózisok 
általánosan elfogadott kospeciációs elméletét árnyaltan kell kezelnünk. Az egymással 
közel-rokon Xenorhabdus és Photorhabdus csoport rendelkezik a nematodákkal való 
szimbiózis képességével, de Xenorhabdus csak Steinernema, Photorhabdus csak 
Heterorhabditis fajjal tud szimbiotikus kapcsolatot kialakítani. A szimbiózis feltétele, 
hogy a baktérium ne legyen toxikus potenciális nematoda partnerére. Genetikai 
események, mutációk húzódhatnak meg annak hátterében, hogy a szimbionta partnerek 
elfogadják e- egymást. A „választékot” a földrajzi környezet határozhatja meg 
elsődlegesen: erre utal, hogy az Észak-amerikai H. megidis és H. marelatus elfogadják 
egymás szimbiontáit konspecifikusak és kölcsönösen cserélhetőek, míg az európai és 
Észak-amerikai H. megidis törzsek nem. Valószínű, hogy örökléstani mutációk teszik 
lehetővé vagy akadályozzák meg egy szimbiotikus kapcsolat létrejöttét. Ha viszont 
kialakult egy ilyen kapcsolat, annak sorsát a földrajzi pozíció és ebből adódó izolációs-
szelekciós mechanizmusok alakítják- így az evolúció iránya a kospeciáció. További 
kísérletek szükségesek ahhoz, hogy eldönthessük: milyen mértékben javítható az 
EPN/EPB törzsek hatékonysága szimbiotikus partner-cserével. 
20. táblázat: A kospeciáció elméletének ellentmondó eredmény (HIT, JUN EPB, ill. 
K122, JUN EPN kongenikusak): 
  Entomopatogén baktériumok (EPB) 




K122 JI +++   
HIT/EUR 349 JI ++ +++  
Jun JI   +++ 
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6.2. Antibiotikum vizsgálatok eredményeinek megvitatása  
6.2.1. Antibiotikumok hatása mastitist izolátumokból nyert patogénekre 
Vizsgálatainkat masitis-fertőzött tehenekből izolált patogén Gram-negatív (E. 
coli, Kle. pneumoniae) és Gram-pozitív (S. aureus) baktériumokon végeztük. EPB által 
termelt antimikrobiális anyagokra az érzékenység nem volt egységes. Különösen a 
fentiekben izolált négy új faj X. innexi, X. ehlersii, X. budapestensis és X. szentirmaii 
erősebb antibiotikumos hatással rendelkezett, mint a korábban ismert X. nematophila, 
X. cabanillasii és X. bovienii törzsek. Az érzékenység alapján a sorrend a 
következőképpen alakult Kl. pneumoniae a legkevésbé, míg a S. aureus bizonyult a 
legérzékenyebbnek. A törzsek antibiotikum termelése 5-6 nap alatt érte el a maximumát 
és hosszabb laboratóriumi fenntartás során sem veszítették el antibiotikus hatásukat. A 
MID értéke jellemző volt fajokra, törzsekre és nem csak a típus törzsekre, hanem a 
nemrégiben izolált X. szentirmaii AMF20, AMF25 típusára is. Meglepő volt, hogy a 
mérsékelt antibiotikum termelő X. innexi teljes mértékben ellenállónak bizonyult a hat 
másik Xenorhabdus törzs antibiotikumaival szemben. X. szentirmaii sejt-mentes 
kultúrája a Kl. pneumoniae #696-ra citotoxikus volt. X. bovienii DSM4467T törzse 
szegényes antibiotikum termelést mutatott, míg a Finnországból, Norvégiából, Izraelből 
és USA-ból származóak egyáltalán nem termeltek antibiotikumot. 
6.2.2. Antibiotikumok hatása növénypatogén szervezetekre 
A X. szentirmaii és X. budapestensis antimikrobiális komponenseinek hatása a 
P. nicotianae és E. amylovora esetében citotoxikusnak bizonyultak. Antimikrobiális 
hatást fejtett ki a micéliumok növekedésére. A komponensek eredményesek lehetnek 
megelőző és terápiás használatra a Phytophthora által okozott növényi 
megbetegedésekben. Photorhabdus luminescens subsp. laumondii (Arg, HP88, Brecon, 
Az36) subsp. thracensis (Az29) subsp. akhurstii (LN2, EG2, IS5). P. temperata (HO-
10, WX6) subsp. temperata (K122) P. stackebrandtii (HIT, Jun) P. zealandica He86 
törzseivel is történtek érzékenységi vizsgálatok Erwinia amylovora több típusával 




A következő Photorhabdus törzsek (Az29, LN2, HO-10, WX6, K122, Jun, 
He86) komolyabb antibiotikum termelésről adtak bizonyságot, mint az előzetesen 
vizsgált Xenorhabdus törzsek. Erwinia amylovora Ea01, Ea110 strS, rifS és az Ea88, 
Ca11 rifS strR törzsei jól reagáltak a Photorhabdus törzsek által termelt antimikrobiális 
anyagokra. A vizsgálatok alapján a legjobb EPB törzsek antimikrobiális anyagának 
hatása megegyezett 200ppm sztreptomicin szulfát hatásával. 
6.2.3. Amit az antibiotikum hatású antibiotikumok kémiai szerkezetéről 
tudni kell  
 
40. ábra: A szintetikus nematophin analitikai jellemzői (Sztaricskai és mtsi, 2002).  
HPLC-vel sikerült az antibiotikus hatással rendelkező anyagnak a molekula 
súlyát: 826,1302 and 1346 Dalton között meghatározni, mely a bicornutin komplex 
elnevezést kapta. Kapilláris- elektroforézis eredmények szintén ezt a 3 molekulát 
jelezték. Az eredményeket megerősítették a MALDI-TOF analízis eredmények is (826-
859 és 1303-1347Da). Az azonosított hexapeptid (Bicornutin A) szekvenciája: 
Arginine-Leucine-Arginine-Arginine-Arginin-X (RLRRRX; ahol X = ismeretlen AA). 
E szerkezet lényegesen külünbözik a X. nematophila F1 törzsében felfedezett 





7. ÖSSZEFOGLALÁS  
 
       A disszertáció tárgya és témája az entomopatogén fonalférgek (EPN) és 
baktériumok (EPB) közötti (Heterorhabditis / Photorhabdus; Steinernema / 
Xenorhabdus) szimbiotikus kapcsolatok evolúciójának és fennmaradásának jobb 
megértése, valamint az EPB fajok antibiotikum-termelésének elvi-gyakorlati 
lehetőségei. Az értekezés irodalmi részében betekintést kapunk a Nematoda Törzsről; az 
entomopatogén fonalférgek és baktériumok taxonómiájáról, általános biológiájukról. 
Megkíséreltem összefoglalni mindazon ismereteket, amelyek az EPN/EPB 
szimbiózisokkal kapcsolatban a dolgozat lezárásának idején rendelkezésemre álltak. 
Részletesen leírást láthatunk a szimbionta baktériumok mikrobiológiai és biokémiai 
jellegzetességeiről, elsősorban azokról, amelyeknek a partner- specifitás szemszögéből 
jelentőségük lehet. Az EPB fajok antibiotikum-termelésével kapcsolatos irodalmi 
háttérnek is helyet ad a disszertáció ezen része. 
A vizsgált téma időszerűsége és racionalitása: (A) Nem csupán e különleges egyedi 
szimbiotikus kapcsolat elvi-kutatási érdekességei, hanem gyakorlati– elsősorban 
biokontrol vonatkozású aspektusok is indokolják a témát. A háromkomponensű – rovar, 
fonalféreg, baktérium – rendszer olyan alapvető biológiai problémák reprodukálható 
laboratóriumi vizsgálatára ad lehetőséget, mint patomechanizmusok, szimbiózis, ko-
speciáció, ko-evolúció. (B)  A nematoda-szimbionta baktériumok biológiailag aktív 
anyagokat termelnek, amelyeknek gyakorlati alkalmazás vonatkozásban-
növényvédelem, klinikum, állatgyógyászat területén- potenciálisan felhasználhatóak. 
Ilyenek az antimikrobiális hatású peptidek és másodlagos nem- fehérje-természetű 
szerek, molekulák, inszekticid-hatású toxinok és exoenzimek. 
A kutatási célok a következők voltak (A) Heterorhabditis / Photorhabdus szimbiotikus 
kapcsolatrendszer evolúciója részleteinek feltárása gnotobiológiai analízis segítségével. 
(B) Törzsgyűjteményünk kiemelkedő antibiotikum-termelő tagjainak részletesebb 
vizsgálata antibiotikum,- termelés illetve gyakorlati alkalmazhatóság szempontjából. A 
disszertáció anyag részében a vizsgálatainkban szereplő rovarpatogén fonalféreg és 
baktérium törzsek fontosabb jellemvonásairól olvashatunk. Tudományos annyiban 
nóvum, hogy az általam vizsgált baktériumok zömét a mi laboratóriumunkban izoláltuk. 
A módszerek elsősorban mikrobiológiai módszerek, ezeken belül az antibiotikumok 
hatásmérésre hivatott biológiai mérési módszerek (bioassay-k). Újdonságot jelenthet a 
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gnotobiológiai analízisek módszereinek leírása, amelyeket a szimbiotikus kapcsolatok 
evolúciós vonatkozásainak feltárása céljából alkalmaztunk.  
1. Entomopatogén baktériumok fenotípusos jellemzésével kapcsolatos 
eredményeim:  
1.1. A vizsgálataimban szereplő Photorhabdus törzsek morfológiai jellemzése 
(Alfejezet: 5.1.1.) a 16S-23S RNS IGS régiójuk AluI restrikciós analízise, és az egyed 
mintázat törzs-specifikus biokémiai markerként történő alkalmazása. (Alfejezet: 5.1.3.). 
A Prof. Kenneth H. Nealson által izolált wisconsini (WX) Photorhabdus törzsek 
antibiotikum-rezisztencia profilja.(Alfjezet: 5.1.2.)  
2. Antibiotikum termeléssel és vizsgálatokkal kapcsolatos eredményei:(5.2.-5.4. 
Alfejezetek)  
2.1. Antibiotikum termelés vizsgálataink eredményei: EPN törzsgyűjteményünk 2 
legjobb termelésű törzsének Xenorhabdus budapestensis DSM 16342 (EMA) and X. 
szentirmaii DSM 16338 (EMC) laboratóriumban és fermentorban történő növesztése 
során. Ezt a munkát törzsgyűjteményünk antibiotikum-termelő képességének 
szkrinelése előzte meg.   
2.2. Bizonyítottam, hogy az EMA és EMC törzsek laboratóriumi körülmények között (a 
felülrétegzéses és a MID érték meghatározásával történő mérés esetén egyaránt)-a 
leghatékonyabbak a tejelő tehenekből nyert Gram-negatív (E. coli, Klebsiella) és Gram-
pozitív (S. aureus) mastitis-izolátumok ellen (5.2.1; 5.2.2 alfejezetek). 
2.3. Az antibakteriális hatás egyértelműen citotoxikus Erwinia amylovora and 
Klebsiella pneumoniaera egyaránt (5.3.1; 5.3.2. alfejezetek).  
2.4. Phytophthora nicotianae (s mint időközben kiderült: más Phytophthora fajok is) 
rendkívül érzékenyek az EMA és az EMC antibakteriális hatású anyagaira, amely új 
biokontrol lehetőségeket vet fel, 5.3.3. alfejezet).   
2. 5. Az Erwinia amylovora sejtek szaporodását laboratóriumi körülmények között, a 
tűzelhalálos nekrózis növekedést pedig in planta gátolják EMA and EMC antibakteriális 
hatású anyagai. Ez újabb alkalmazási lehetőségeket vet fel.  
2. 6. Megerősítést nyert, hogy a X. budapestensis antimikrobiális hatású anyaga az az 
arginin-gazdag heptapeptide, amelynek szerkezetét Patthy András professzor határozta 




2.7. Sem az EMA sem az EMC nem termel nematophint, amely, mint hatásos 
antibiotikum, US-patenttel szabadalmaztatott. A Sztaricskai professzor által előállított 
szintetikus nematophin semmiféle antibakteriális hatást nem fejtett ki megismételt 
kísérleteimben, egyetlen teszt-baktériummal szemben sem, (5. 4. alfejezet).  
2.8. Megerősítettem, hogy laboratóriumi és bioreaktor körülmények között, 
Xenorhabdus budapestensis DSM 16342 and X. szentirmaii DSM 16338 a legjobb 
antibiotikum-termelők törzsgyűjteményünkben. 
 
3. A Xenorhabdus fajok egymás közötti kompeticiójával kapcsolatos eredményei 
3 .1. Bizonyítottam, hogy az általános antibakteriális hatások és az anti-Xenorhabdus 
aktivitások nem korrelálnak. Ez közvetve azt bizonyítja, hogy más a mechanizmus és 
mások az igénybe vehető kémiai eszközök tekintetében közeli illetve távoli 
kompetítorokkal kapcsolatos küzdelemben (5. 5. alfejezet) . 
4.  A Heterorhabditis/Photorhabdus  szimbiotikus asszociációk gnotobiológiai 
analízisével nyert eredményei (5. 6. alfejezet) 
4.1.  Megállapítottam, hogy a Photorhabdus / Heterorhabditis szimbiotikus 
asszociációk rendszerében többféle mintázat létezik.  
4.2. A  kozmopolita H. bacteriophora esetén a törzsek között a szimbionta partnerek 
szabadon cserélhetőek annak ellenére, hogy a filogenetikailag homogén nematoda faj 
baktérium- szimbiontái 3, egymással nem közeli-rokonságban lévő Photorhabdus 
alfajhoz tartoznak (Fodor et al., 2011, submitted for Publication). 
4.3. A  H. megidis fajcsoport törzsei között a szimbionta cserék lehetősége korlátozott, 
és sokkal inkább földrajzi, mint filogenetikai tényezők befolyásolják.  
4.4. Valamennyi H. indica törzs szimbiontája a P. luminescens ssp akhurstii alfajhoz 












Objective: (A) The better understanding of the evolution and maintenance of symbiotic 
associations between entomopathogenic nematode (EPN) species, belonging to 
Steinernema and Heterorhabditis genera, and entomopathogenic bacteria, belonging to 
the Xenorhabdus and Photorhabdus genera. (B) The antibiotics potential of symbiotic 
EPB bacteria. 
Rationale is justified (A) not only by unique features and curiosity of these symbioses, 
but practical considerations as well. Inroduction: includes literature background 
information concerning Phylum Nematoda; taxonomy and biology of the 
entomopathogenic nematodes and bacteria; evidence which were available at the time of 
closing my dissertation in relation to EPN/EPB symbioses. A gave a detailed 
indispensible information about microbiological and biochemical characteristics of the 
Photorhabdus partners for understanding the problems of partner specificity of the 
Heterorhabditis/Photorhabdus symbioses. It also tries to summarize all information 
related to the antibiotics production EPB. 
The tripartite model system, which involves an insect, a nematode and a bacteria is 
amenable for using to analyze and answer actual questions - concerning fundamental 
biological subjects, such as pathogenesis, symbiosis, co-speciation and co-evolution - 
reproducibly in laboratory conditions (B) On the other hand,  the nematode-symbiotic 
entomopathogenic bacteria also produce biologically active compounds of practical 
interest such as antibiotics, toxins of insecticide activity and exoenzym, which night 
have some potential in agricultural pest,- and pathogen-control as well as in the human 
and veterinary medicine 
Aim: is to reveal (A) some evolutionary aspects of the Heterorhabditis / Photorhabdus 
symbiotic system as well as (B) the agricultural potential of the antibiotics production of 
the EPN species as tools of biological control and sustainable agriculture..  
Materials: includes a detailed description of the EPN and EPB strains used in this study. 
Since majority of these strains were isolated in our laboratory, this information maybe 
useful from scientific aspects as well. 
Methods: dominated by microbiological techniques and hose related with antibiotic 
bioassays.  The introduction of the toolkit of gnotobiological analysis as a new approach 
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toward better understanding the evolutionary aspects and limitations of the EPN/EPB 
symbiotic partner-specificity is a novelty. 
1. Results on phenotypic characterization (Subchapters 5. 1.): 
1.1. There is a detailed phenotypic description of the Photorhabdus strains used in the 
study (Subchapter 5. 1). It includes morphological characterization (5.1.1.) and strain 
identification through AluI restriction profile of the 16S-23S RNS IGS region (5.1.3).  
The antibiotics resistance profile of the Wisconsin Photorhabdus (WX) strains isolated 
by Prof. Kenneth H. Nealson. (5.1.3) is described.  
2. Results on antibiotics production (Subchapters 5. 2. – 5. 4.)  
2.1. The antibiotics production at laboratory and at bioreactor level of the two best 
antibiotics producer strain of our EPB stock collections, Xenorhabdus budapestensis 
DSM 16342 (EMA) and X. szentirmaii DSM 16338 (EMC), preluded by a larger screen. 
2.2. In Laboratory conditions (both in overlay assays and liquid MID-determination 
assays) EMA and EMC proves the most effective against Gram positive (S. aureus) and 
Gram negative (E. coli, Klebsiella) isolates obtained from dairy cow of mastitis 
symptoms. (Subchapters 5.2.1; 5.2.2). 
2.3. The mechanism of the antibacterial action is cytotoxic both in Erwinia amylovora 
and Klebsiella pneumoniae (Subchapters 5.3.1; 5.3.2).  
2.4. Phytophthora nicotianae are extremely sensitive to the antibacterial compounds 
produced by both EMA and EMC, showing a new biocontrol application potential 
(Subchapters 5.3.3).   
2.5. The growth of Erwinia amylovora cells in laboratory and extension of the fire 
blight necrosis in planta could efficiently reduce by cell-free conditioned media of both 
EMA and EMC. This finding has a potential application impact. 
2.6. Our data confirmed that biologically active compound of X. budapestensis- is the 
arginin-rich, thermo-stabile heptapeptide which had been identified by Prof. András 
Patthy and what I named later as bicornutin in my first author paper (Böszörményi et 
al., 2009). 
2.7. Neither EMA nor EMC produce nematophin, a US-patented molecule. The 
synthetic nematophin did not exert any antimicrobial effect in repeated experiments of 
mine on different target organisms (Subchapter 5. 4).  
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2.8. The antibiotics production at laboratory and at bioreactor level of the two best 
antibiotics producer strain of our EPB stock collections, Xenorhabdus budapestensis 
DSM 16342 and X. szentirmaii DSM 16338. 
 3. Results on intra-generic competitions of  Xenorhabdus species 
 The antibiotics which are active against non-related competitors completely different 
from those used against closely related competitors (Subchapter 5. 5.). 
4. Results of gnotobiological analyses of Heterorhabditis/Photorhabdus Symbiotic 
complexes  
4.1. The system of Photorhabdus / Heterorhabditis symbiotic associations is comprised 
of several completely different patterns.  
4.2. The symbiotic partners of the cosmopolitan H. bacteriophora could mutually be 
exchanged despite of the fact that the bacterial symbionts belong to three non-related 
subtaxa within genus Photorhabdus. (Fodor et al., 2011, submitted for Publication). 
4.3.There are restrictions and limitations of the symbiotic exchange within the H. 
megidis species-group. These are more correlated to geographical locations rather than 
phylogenetic relations. 
 4. 4.Each natural symbiotic pair of H. indica and P. luminescens ssp akhurstii is so 





























Mindenekelőtt megköszönöm Erdei Anna akadémikus professzor-asszonynak 
- az ELTE TTK Biológiai Doktori Iskola Vezetőjének, - és Gráf László akadémikus 
professzor úrnak, a Strukturális Biokémia Doktori Program vezetőjének, az ELTE 
Biokémiai Tanszék korábbi vezetőjének, hogy engedélyezték doktori cselekményem 
befejezését az ELTE Biokémiai Tanszéken. Megköszönöm Vida Gábor akadémikus 
emeritus professzornak, a Genetika Tanszék korábbi vezetőjének, hogy levelezős 
doktoranduszként engedélyezte számomra a kísérleti munkák megkezdését az Általa 
vezetett Doktori Program keretében. 
Nehéz szavakkal megköszönnöm témavezetőm, Dr. Habil Fodor András 
Széchenyi professzor munkáját, aki nélkül ez a disszertáció nem készülhetett volna el. 
Segítette az elmúlt 10 év munkáját minden lépésnél a gnotobiológiai kísérleti munkák 
megtervezésétől a dolgozat végső megformálásáig. Becsületbeli ügynek tartotta, hogy a 
munkámat befejezhessem, és ne adjam fel, mely elé sokszor gördíthetetlen akadályok 
tornyosultak. Nagyon sokat tanulhattam tőle. Nem csupán szakmailag támogatott, 
hanem emberként is sokat formált rajtam. Pontosságra és kitartásra nevelt, melynek 
jótékony hatását a mindennapi munkámban sokszorosan kamatoztatni tudok. Erőt és 
egészséget kívánok neki, hogy még nagyon sokáig élvezhessük előadásait, publikációit 
és leleményességét egy-egy kísérleti munka kapcsán és emberi értékeit minél több 
doktorandusz társam megismerhesse.  
Köszönetet szeretnék mondani Szilágyi László és Venekei István professzor 
uraknak, akik segítették Biokémiai Tanszéken a molekuláris munkámat, és értékes 
tanácsokkal láttak el. Szilágyi Tanár Úrnál sajátíthattam el az elektroforézis technikáját. 
Hálás vagyok idősebb doktorandusz-társaimnak - Völgyi Antóniának, Szállás 
Emíliának, Lengyel Katalinnak, Pamjav Horolmának, Triga Dimitrának, Ghazala 
Furganinak illetve Fodorné Máthé Andreának, akik megosztották velem 
tapasztalataikat, és akiktől nagyon sokat tanulhattam. Köszönetemet fejezem ki Janette 
Stenroos-Ek, aki vendégkutatóként a kristály-proteinek elektroforetikus analízisében 
segített. A laboratóriumban aligha lehettem volna sikeres a technikus kolleganők – 
„Sári néni” (Simon Rezsőnét), és Piroska (Magyar Mihályné) nélkül, akik a 




Köszönöm a segítségét mindazoknak, akik elsőszerzős cikkem 
megszületésénél "bábáskodtak". Mindenekelőtt a cikkben nem szereplő Patthy András 
professzornak a bikornutin szerkezetével kapcsolatos adatok rendelkezésemre 
bocsájtásáért.  
Társszerzőim közül kiemelten szeretnék köszönetet mondani Szentirmai 
Attila, Sztaricskai Ferenc és Érsek Tibor professzoroknak szakmai kontribúciójukon 
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A cikk összeállításában oroszlánrész vállalt - megszövegezésben, statisztikai 
analízissel - Michael G. Klein illetve Robin A. J. Taylor professzor. Köszönetet 
szeretnék ezért nyilvánítani feléjük. 
Hevesi Mária professor-asszony és munkatársa, Pekár Szilvia az 
antibiotikumok növénypatogén baktériumokra való hatás-vizsgálatánál segítettek.   
Földes Lajos és Kormány Aranka az Erwiniával kapcsolatos üvegházi 
kísérleteket végezték.  
Meg szeretném köszönni Lehoczky Éva professzor asszonynak, a Pannon 
Egyetem Georgikon Kar Növényvédelmi Intézete igazgatójának szakmai támogatását, 
ami abban nyilvánult meg, hogy gnotobiológiai munkáimról számot adhattam a XX. 
Keszthelyi Növényvédelmi Fórumon.  
Hálával tartozom Varga Ildikónak a dolgozatom megformázásáért, technikai 
összeállításához nyújtott pótolhatatlan munkájáért, az abba invesztált hatalmas 
energiáért és tudásért. 
Megköszönöm Pintér Csaba adjunktus emeritus professzor művészi 
színvonalú mikroszkópos fényképeit, amelyeket engedélyével felhasználhattam 
disszertációmban. 
Köszönöm Szabó Ritának dolgozatom leges-legvégső formájáért. 
Végezetül: hálás köszönettel tartozom empatikus Családomnak - Férjemnek 
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